BIOMETRIE UND FORTPFLANZUNGSBIOLOGIE DER RÓTELMAUS 479 


HYVAERINEN, H. 1969. Die jahreszeitliche Variabilität in der Aktivität der alkalischen 
Phosphatase des Knochens bei der Rötelmaus (Clethrionomys glareolus 
Schr.) als Indikator des Wachstums. Z. Säugetierkd. 34: 109-113. 

Kops, J. 1965. Biomorphological variability of the population of Clethrionomys glareolus 
(Schreber, 1780). Acta theriol. 10: 117-179. 

LEHMANN, E. von. 1962. Die Säugetiere des Fürstentums Liechtenstein. Jb. Hist. Verein 
Fürstentum Liechtenstein 62: 159-362. 

MATTHEWS, L. H. 1952. British mammals. Collins, London. 

MAZAK, V. 1963. Notes on the dentition in Clethrionomys glareolus (Schreber, 1780) in 
the course of postnatal life. Sáugetierkdl. Mitt. 11: 1-11. 

MEYLAN, A. 1966. Liste des mammifères de Suisse. Bull. Soc. Vaud Sc. Nat. 69: 233-245. 

MILLER, G. S. 1900. Preliminary revision of the European redbacked mice. Proc. Wash. 
Acad. Sci. 2: 83-109. 

— 1912. Catalogue of the mammals of Western Europe. British Museum, London. 

MULLEN, D. A. 1968. Reproduction in brown lemmings (Lemmus trimucronatus) and its 
relevance to their cycle of abundance. Univ. Calif. Publ. Zool. 85: 1-24. 

PRYCHODKO, W. 1951. Zur Variabilität der Rótelmaus Clethrionomys glareolus in Bayern. 
Zool. Jb. Syst. 80: 482-506. 

RAUSCHERT, K. 1963. Sexuelle Affinität zwischen Arten und Unterarten von Rötelmäusen 
( Clethrionomys). Biol. Zbl. 82: 653-664. 

SADLEIR, R. M. F. S. 1969. The ecology of reproduction in wild and domestic mammals. 
Methuen, London. 

ScHINZ, H. R. 1844. XLVI. Neujahrsstück Naturf. Gesellschaft Zürich. Zürich. 

— 1845. Systematisches Verzeichniss aller bis jetzt bekannten Säugethiere oder 
Synopsis Mammalium nach dem Cuvier'schen System. Solothurn. Jent 
und Gassmann. 

ScHUEPP, M. 1959. Lufttemperatur. Klimatologie der Schweiz C, 1-14. Beiheft Ann. 
Schweiz. Meteorol. Zentralanst. Zürich. 

SCHWARZ, S. S., V. A. PoknovskI, V. G. ISTCHENKO, V. G. OLENJEV, N. A. OVTSCHIN- 
NIKOVA und O. A. PjAsrOLOVA. 1964. Biological pecularities of seasonal 
generations of rodents with special reference to the problem of senescence 
in mammals. Acta theriol. 8: 11-43. i 

SCHWERDTFEGER, F. 1968. Oekologie der Tiere. Bd. II: Demökologie. Hamburg, Berlin. 
Parey. 

SOKAL, R. R. und P. H. A. SNEATH. 1963. Principles of numerical taxonomy. San Francisco 
and London. Freeman. 

STEIN, G. 1956. Natürliche Auslese bei der Rótelmaus (Clethrionomys glareolus). Z. 
Säugetierkd. 21: 84-100. 

STEVEN, D. M. 1955. Untersuchungen über die britischen Formen von Clethrionomys. 
Z. Säugetierkd. 20: 70-74. 

Turova, N. V., G. A. SiponovA and E. A. KonovALovA. 1968. A method of age 
determination in Clethrionomys. Acta theriol. 13: 99-115. 

UTTINGER, H. 1964. Niederschlag. Klimatologie der Schweiz E, 1-124. Beiheft Ann. 
Schweiz. Meteorol. Zentralanst. Zürich. 

WASILEWSKI, W. 1952. Morphologische Untersuchungen über Clethrionomys glareolus 
glareolus. Ann. Univ. M. Curie-Sklodowska, 7: 119-211. (Polnisch m. 
dt. Zsfg.). 

WEBER, E. 1964. Grundriss der biologischen Statistik für Naturwissenschaftler, Landwirte 
und Mediziner. 5. Aufl. Jena. Fischer. 


480 


CAESAR CLAUDE 


WETTSTEIN, O. von. 1954. Ueber die Rötelmäuse Oesterreichs. Sáugetierkdl. Mitt. 2: 


118-124. 


ZEJDA, J. 1955. Analyse der Frühjahrspopulation der Rötelmaus in der Hohen Tatra. Zool. 


ZIMMERMANN, K. 1937. Die märkische Rótelmaus. Analyse einer Population. Märkische : 


a entom. listy 4: 313-328. (Tschechisch m. dt. Zsfg.). 


1961. Age structure in populations of the bank vole, Clethrionomys glareolus ` 


Schreber 1780. Zool. listy 10: 249-264. 
1962. Winter breeding in the bank vole, Clethrionomys glareolus Schreber. Zool. 
listy 11: 309-321. 


1964. Development of several populations of the bank vole Clethrionomys glareolus ` 


Schreber, in a peak year. Zool. listy. 13: 15-30. 
1966. Litter size in Clethrionomys glareolus Schreber 1780. Zool. listy 15: 193-206. 


Tierwelt 3: 24-40. 
1950. Die Randformen der mitteleuropäischen Wühlmäuse. Syllegomena biologica, 
Festschrift Kleinschmidt. Leipzig. Geest & Portig; Wittenberg, Ziemsen, 


454-471. 


REVUE SUISSE DE ZOOLOGIE 481 
Tome 77, fasc. 2, n? 29: 481-523. — Juin 1970 


Experimentelle und histologische 
Untersuchungen an der Thoraxmuskulatur 
von Periplaneta americana L. 


Dorothea TEUTSCH-FELBER 


Mit 11 Abbildungen 


INHALTSVERZEICHNIS 
1  Iëtdusmngutagg oso yo Room oOx OXoc083 090 ox c o9 € € 3 482 
EM IGTERISE UND METHODE . .. e so ao so e so e co so ao a e oe RR; 483 
3.  UEBERSICHT ÜBER DIE BEARBEITETE MUSKULATUR DER THORAXSEGMENTE . . 486 
A) Anatomie der Adultmuskeln (Abb. Joch, 486 
a) Beinmuskeln: 
Muskel#1l78, Metathorax `. s . so s s e m soo m ooo o on sru 486 
Muskel 136, Mesothorax . . . 2 2 2 or o o o s 486 
Muüskel 86, Prothorax. - 09e m V a 488 
Muskel 181a, Metathorax . . . . 2. 9o ae 488 
b) Direkte Flugmuskeln: 
Muskel 169, Subalarmuskel des Hinterflügels . . . . .. ... 488 
Muskel 128, Subalarmuskel des Vorderflügels . . . . 2.2... 488 
c) Beinflugmuskel: Muskel 177c, Metathorax . . . . . . . . .. 489 
d) Indirekte Flugmuskeln: 
Muskel 155a, MetathoraX . . . . éi IEN TT 489 
E ek MesothoraX i: = e 99. 9 9 Ro ox 489 
DXECKolEGOSProthOIdX o s o EX Sm ee ME XE 489 
MiskclM5T7 Metathorax a 4... m o t on t 489 


B) Fasergrósse der adulten Bein- und Flugmuskeln der 3 Thoraxsegmente. 490 


C) Histologische Angaben: 
et 09 emos ow e a OMOÓR. NM E xod 491 
b) Sarkolemmstruktur von Muskel 178. . . .. ........ 494 


482 DOROTHEA TEUTSCH-FELBER 


D) Larvalmuskeln: 


a) Anatomie . .. . s e s s s e e e so s eoa e "DM RN 
b) Histologische Angaben . . .... . 0 u. 2 20 
c) Dickenwachstum ....... 227 575255 SCENE 497 
4.  DENERVATIONEN BEI LARVEN UND IMAGINES 
A) Postoperative Entwicklungszeit . . . . . oo 505 SERRE 2... 499 
B) Imaginalstruktur des Coxa-Senkers 178 des  Metathorax nach 
Denervation der Larve . . s s e s so e e so e a m e "EBEN 
C) Denervation von larvalen und imaginalen Muskeln aus dem Innervations- 
gebiet des Nerven 6 im Metathorax ` . a soa . EE 
D) Denervation des Beinflugmuskels 177e . . .. 2 2 ........ 506 | 
E) Reaktion verschiedener metathorakaler Muskeln auf den Eingriff 
in benachbarte und weiter entfernt liegende Innervationsfelder . . . . 506 
F) Verhalten verschiedener Muskeln von Pro- und Mesothorax auf die 
Denervationen im Metathorax . . . 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 22277509 
G) Histologische Angaben zu den durch Denervation geschädigten Bein- 
und Flugmuskeln . ...... ee E . , EENEG 
5. DISKUSSION DER ERGEBNISSE 
A) Bau und Entwicklung der Muskulatur . . . ..... ME o o S 
B) Denervation und Wachstum . . . 2. 20 u . a a 92 9 WD 
C) Histologische Ergebnisse . oo o a eo eo .. .. 2 T TREBENMNVVVVVIS 
6. ZUSAMMENFASSUNG DER ANATOMISCHEN, EXPERIMENTELLEN UND HISTO- 
LOGISCHEN ERGEBNISSE . . . . . .. 00.7555 a a‘ n‘ IL 
7. LITERATURVERZEICHNIS . . 2.2... o o5 c SCENE . UEM 228 


l. EINLEITUNG 


Nach den Arbeiten von KoPEČ (1923), WILLIAMS und SCHNEIDERMANN (1952) 
und NürscH (1952) sind die Muskeln holometaboler Insekten in ihrer Entwicklung 
von der Nervenversorgung abhängig. Für die Muskulatur hemimetaboler Insekten 
ist diese Frage trotz vielfacher Bearbeitung nicht entschieden. Eine gróssere Zahl 
von Untersuchungen befasst sich mit der Beinregeneration der amerikanischen 
Schabe, Periplaneta americana L. und verwandten Tieren (BODENSTEIN, 1955/ 
1957/1959; O’FARELL, 1956; GUTHRIE, 1962; PENZLIN, 1963/1964). Nach BODEN- 
STEIN (1959) ist die Bedeutung des Nervensystems in allen diesen Fällen noch 
ungeklärt. Die Beobachtungen von WIGGLESWORTH (1956) an den Intersegmental- 
muskeln von Rhodnius prolixus stimmen damit überein. Keine sichtbare Degene- 
ration der Muskeln bei Imagines von Periplaneta nach deren Denervation fanden 
ROEDER und WEIANT (1949) und BERANEK und NovorNv (1958). Wahrscheinlich 
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hängen diese Ergebnisse mit den relativ kurzen postoperativen Beobachtungs- 
zeiten, die diesen Untersuchungen zugrundeliegen, zusammen. 

Aufgabe der vorliegenden Arbeit war die Prüfung der Wachstumsabhängig- 
keit der Muskulatur vom Nervensystem bei Hemimetabolen. Dabei wurde Wert 
auf eine móglichst lange Entwicklungszeit zwischen dem Eingriff ins Nerven- 
system der Larve und deren Imaginalhàutung gelegt. Die Wahl fiel auf Periplaneta 
americana. Durch die Operation wurden differenzierte, kontraktionsfähige 
Muskeln getroffen. Bei den Holometabolen dagegen kontrahieren sich die Mus- 
keln erst nach vólliger Differenzierung beim Schlüpfen der Imago. Wird die 
Muskelanlage vor der Imaginalentwicklung in der jungen Puppe denerviert, so 
entwickeln sich zum Beispiel die grossen Thoraxmuskeln nicht. Die Imago besitzt 
dann nur einige dünne, quergestreifte Muskelfasern (NÜEscH 1952). 

Die Arbeit entstand unter der Leitung von Herrn Prof. Dr. H. NÜESCH. 
Ich danke meinem verehrten Lehrer für die stets anregende Betreuung und das 
Interesse, das er meinen Experimenten entgegenbrachte. 


2. MATERIAL UND METHODE 


Als Untersuchungsobjekte dienten mir Larven und Imagines von Periplaneta. 
Die beträchtliche Grösse und die leichte Züchtbarkeit des Tieres wirkten sich 
auf meine Versuche günstig aus. 

Die Grundlage für die anatomischen und experimentellen Untersuchungen 
bildete die ausführliche Arbeit von CARBONELL (1947) über die Thoraxmuskulatur 
von Periplaneta americana. Bedeutende histologische Angaben über die Musku- 
latur der amerikanischen Schabe sind bei Tegs (1954), Epwanps (19545), 
EDWARDS und RUSKA (1956) und Smıt (1958) zu finden. Entsprechende Unter- 
suchungen an anderen Schaben (Treas, 1954; PRINGLE, 1947; HAGOPIAN, 1966) 
können in Hinsicht auf strukturelle Verhältnisse herangezogen werden. 


Aufzucht : Die Tiere wurden im Thermostat bei einer optimalen Temperatur 
von 25?-28? C in mit Drahtnetzen verschlossenen Glasbehältern von 10 cm Höhe 
und gleichem Durchmesser aufgezogen. Das Futter bestand aus Haferflocken, 
Puderzucker, Obst und Salat (Zuchtbedingungen der J. R. Geigy AG, Basel). 
Zahlreiche, im Thermostaten aufgestellte Wasserbehälter und eine in den Zucht- 
gläsern regelmässig benetzte Sägemehlschicht sorgten für die erforderliche 
Feuchtigkeit. Angaben über die Biologie von Periplaneta americana finden sich 
bei FISCHER (1927), KLEIN (1933) und Gier (1947). 

Nach der Operation hielt ich die Tiere einzeln in kleineren, sterilisierten 
Gläsern, die mit feuchtem Filtrierpapier ausgelegt waren. Am 1. Tag nach dem 
Eingriff blieben sie darin ohne Futter, doch wurde ófters das Papier neu ange- 
feuchtet. Zeigten sie sich mehrere Stunden nach der Operation in ihrem Verhalten 
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noch sehr matt, so setzte ich sie auf einen nassen Wattebausch, was sich mehrfach 
günstig ausgewirkt hat. Erst 3-4 Tage spáter wurden sie wieder in den Thermostat 
zurückgestellt. Operierte Schaben müssen feucht gehalten werden. Kurz nach 
der Operation bedeutet Wassermangel bei Thermostattemperaturen den sicheren 
Tod. Dies spricht für die Beobachtung RoBINSONS (1928), dass operative Eingriffe 
den Wasserhaushalt der Insekten empfindlich stóren. 


Operationsalter : Wie bei zahlreichen anderen Insektenarten ist eine ein- : 
deutige Bestimmung der Larvenstadien von Periplaneta schwierig. Durchschnittlich | 
sind bei der amerikanischen Schabe 10 Larvenstadien zu verzeichnen (GIER, 1947). | 
1-2 zusätzliche Stadien sind nach DRESCHER (1958) keine Seltenheit. Für meine i 
Versuche hielt ich mich an die Gróssenangaben von GIER (1947). Die meisten ` 
Larven wurden im 5. Stadium denerviert, einige wenige im 6. Insgesamt operierte ` 


ich 85 männliche und weibliche Tiere. 


Narkose: Zur Narkose verwendete ich ausschliesslich CO,. 15 Minuten vor 
der Operation wurden die Tiere in ihren Glásern stark mit dem Gas überstrómt, 


damit die Vollnarkose möglichst schnell eintrat. Bei schwachem Ueberstömen ` 
mit CO, dehnt sich das durch motorische Unruhe gekennzeichnete Erregungs- ` 


stadium zu lange aus, was zu Beinamputationen an Tibia oder Trochanter führen | 


kann. 


Operation : Zur Operation wurden die Schaben in eine mit CO, durchstrómte | 
Schale auf den Rücken gelegt, befestigt und die metathorakalen Beine mit Haken 


stark gespreizt. In dieser Position war der zu entfernende Nerventeil, wenigstens 
bei Nerv 5, bereits von aussen erkennbar. Durch einen Längsschnitt in die Cuticula 
neben der Kórpermedianen wurde das Ganglion freigelegt, sodass der Nerv in 


unmittelbarer Nähe desselben durchschnitten werden konnte. Der Nerv wurde | 


ausserdem dicht vor seinem Eintritt in die Coxa durchgetrennt. Das zwischen 
den beiden Schnittstellen liegende, meist ziemlich grosse Nervenstück wurde 


'herausgenommen. Auf diese Weise entfernte ich einseitig je nach Versuchsreihe | 


die Nerven 4, 5 oder 6 des metathorakalen Ganglions. Durch diesen Eingriff 


sollte die Nervenregeneration, die bei Larven und Imagines von Periplaneta 


americana sehr rege verläuft (BopENsTEIN, 1955, 1957) verhindert werden. 
Exstirpation des ganzen metathorakalen Ganglions war für meine Versuche 
unmöglich, weil die Tiere wegen des geláhmten Abdomens die nächste Häutung 
nicht überstehen. Als weitere Sicherung gegen die Regeneration der Nerven zog 
ich das distale Nervenende nach dem Schnitt ruckartig aus der Coxa heraus. 
Bei verschiedenen Tieren gelang der Doppelschnitt und damit die Entfernung 
des Nervenzwischenstücks nicht gleich bei der ersten Operation. In all diesen 
Fällen regenerierte der Nerv in wenigen Wochen (30-35 Tage), was Nachopera- 
tionen erforderlich machte. Bei Nerv 5 war das Regenerat von aussen feststellbar. 
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Ein spezieller Wundverschluss erwies sich als unnótig, da sich bei Periplaneta 
die Wunde durch ein Blutgerinnsel nach ungefähr einer halben Stunde ein erstes 
Mal schliesst. Schon während der Operation zeigte die gróssere Wunde über 
dem Ganglion stets die Tendenz zu verkleben, indem Lymphflüssigkeit austrat, 
die in kurzer Zeit geronnen war und dadurch das Operationsfeld unübersichtlich 
machte. Den operierten Schaben wurde daher die entfernte Haut über die Wunde 
zurückgeklappt und das betreffende metathorakale Bein leicht an den Kórper 
angedrückt. Die Feststellung von FRANKE (1957), dass durch längere, intensive 
CO,-Überströmung die Gerinnungsfähigkeit des Blutes von Periplaneta herab- 
gesetzt wird, kann ich nicht bestätigen. 


Verhalten der Tiere nach der Operation : Spätestens 4 Tage nach der Operation 
ist das Verhalten der Larven völlig normal. Die Beweglichkeit des metathorakalen 
Beines der Operationsseite erscheint auch bei N5-Schnitt nicht beeinträchtigt. 
Adult entsprechen die operierten Tiere in den verschiedenen Körpermassen den 
von GIER (1947) angegebenen normalen Imaginalwerten. Ihr allgemeines Wachs- 
tum ist also normal. Auffällig ist die Narbe an der Operationsstelle beim Gan- 
glion. Sie besteht bei den meisten Imagines aus einem grösseren, schwarzen 
Chitinfleck. Dieselbe Beobachtung machte ERMIN (1939) ebenfalls an Periplaneta 
americana, nachdem er an Larven Schnitte ins Chitin vorgenommen hatte. Der 
Autor führt die Melanisierung der Narbe auf Degeneration von Lymphozyten 
zurück. Bei seinen Versuchen blieb diese Färbung jedoch nie länger als eine 
Larvenperiode bestehen. 


Mortalität: In den ersten Tagen nach der Operation und durch Schwierig- 
keiten bei den nächstfolgenden Häutungen starben insgesamt 28% der Tiere. 
Die verhältnismässig hohe Sterblichkeit bei der N6-Gruppe ist wahrscheinlich 
auf den besonders schwierigen Eingriff zurückzuführen (15%). 


Fixierung : Alle operierten Larven wurden als Imagines fixiert. Die längste 
postoperative Beobachtungszeit betrug 556 Tage. Die operierten Adulttiere lebten 
durchschnittlich 190 Tage bis zu ihrer Fixierung. Zur Fixation verwendete ich 
ausschliesslich das Gemisch von Bouin-Dubosq. Die Tiere wurden über Methyl- 
benzoat in Paraffin eingebettet. Die Schnittdicke von Quer- und Làngsschnitten 
der verschiedenen Muskeln betrug 7 u. Nur die Querschnitte der dicksten Muskel- 
partie wurden ausgewertet. 


Färbungen : Sämtliche histologischen Präparate wurden mit Eisenhámatoxylin 
nach Heidenhain gefärbt. Zur Auszählung der Muskelkerne verwendeteich 
Totalpráparate larvaler und adulter Muskelfasern, die mit Eisenhámatoxylin 
nach Weigert behandelt worden waren. 


Auswertung: Für die Darstellung der histologischen Strukturen benützte 
ich den Zeichenspiegel „Wild Heerbrugg“. Die so gezeichneten Faserquerschnitts- 
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flächen wurden planimetrisch ausgemessen (total 8500 Messungen). Die imaginalen 
Faserflächenmittelwerte basieren überall auf 100-300 Werten von 6-12 Tieren. 
Den larvalen Mittelwerten liegen meist 100, in wenigen Fällen 75 Werte zugrunde. 
Die Faserzahl wurde am Muskelquerschnitt ermittelt. Die Muskelmasse lässt 
sich aus den Mittelwerten von Faserzahl und Faserquerschnittsfläche errechnen. 
Die Prozentzahlen beziehen sich überall auf die Adultwerte nicht operierter 


Muskeln. Das gesamte Zahlenmaterial kann an der Zoologischen Anstalt Basel 


eingesehen werden. 


3. ÜBERSICHT ÜBER DIE BEARBEITETE MUSKULATUR 
DER DREI THORAXSEGMENTE 


Die Thoraxmuskulatur der amerikanischen Schabe weicht in mancher ` 
Hinsicht stark von dem von SnopGrass (1935) aufgestellten anatomischen Plan | 
für ein Fluginsekt ab (CARBONELL, 1947). Die Gruppe der vertikalen Tergo- . 
Sternalmuskeln zum Beispiel, die im Pterothorax anderer Insekten meist mächtig ` 
entwickelt ist, fällt ganz aus. Ein funktioneller Ersatz durch andere Muskeln 
ist nicht vorhanden (SNopGRass, 1935). Die dorsolongitudinalen und dorso- ` 


lateralen Flugmuskeln sind im Vergleich zu anderen Insekten schwach entwickelt. 


Periplaneta berwegt sich hauptsächlich schnell laufend fort. Entsprechend stark 


und zahlreich sind die Muskeln zur Bewegung der Beine ausgebildet. Von den 
36 Muskeln des Metathorax wirken nach Snodgrass nur 3 als direkte Flugmuskeln. 
Histologisch sind Bein- und Flugmuskeln von gleicher Struktur, wie es auch 
Tieas (1955) beschrieben hat. Die elektronenoptischen Untersuchungen von 
EpwARDS (19545) stimmen damit überein. 

Die Muskeln für die Denervationsversuche wáhlte ich nach deren Funktion 
aus. Von den 11 untersuchten Muskeln liegen 6 im Metathorax, 3 im Mesothorax 
und 2 im Prothorax. Die Muskeln der Segmente 1 und 2 sind denen von Segment 3 
homonom. Nach PırA/Cook (1959) gehen von allen 3 Thoraxganglien der ame- 
rikanischen Schabe 7 Nervenpaare aus. Davon innervieren die Nerven 3, 4, 5 und 
6 die Beinmuskulatur (DRESDEN/NuENHUIS, 1955). Die zu meinen Experimenten 
herangezogenen Muskeln gehóren in die Innervationsgebiete 2, 4, 5 und 6. Alle 
Nerven innervieren eine gróssere Zahl von Muskeln mit ganz verschiedenen 
Funktionen. Eine Ausnahme hiervon bildet der Nerv 4, der, abgesehen von 2 
kleineren Beinmuskeln, nur den mächtigsten, in mehrere Teile gegliederten Muskel 
des Beins und des Metathorax 177 innerviert. 


A) Anatomie der adulten Muskeln 


a) Beinmuskeln : Muskel 178, Methathorax 
Muskel 136, Mesothorax 


Nr 


Übersicht über die untersuchte Muskulatur aus den drei Thoraxsegmenten 
von Periplaneta americana 
a, b: Prothorax c, d: Mesothorax e, f: Metathorax 
(Muskulatur nach CARBONELL (1947), verändert; 
Innervation nach PrPA/Cook (1959), verändert) 
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Muskel, 86 Prothorax 
Muskel 181a, Metathorax 


Muskel 178 ist zwischen der hinteren Wand der Coxa und einer an der proxi- 
malen Hinterseite des Trochanters befestigten Sehne ausgespannt. In der Nähe 
des Sehnenansatzes hat er 318 Fasern (274-332), deren Querschnittsfláchen im 
Mittel je 325 u? (s = + 97 u?) messen. Beim Muskelursprung an der Coxa-Wand 


beträgt die Faserzahl 870 (643-1050) und die Faserfläche 396 u? (s = + 162 u3. - 
Die den ganzen Muskel durchlaufenden Fasern sind im Durschschnitt 6,2 mm ` 
lang (6,1-6,4 mm). Die Masse der Fasern vermehrt sich zwischen Ursprung und : 
Ansatz des Muskels um 18%; ihre Zahl erhöht sich dabei um 63%. Auf mittlerer ; 
Muskellänge sind mit 754 Fasern bereits 87% der Faserzahl des Coxa-Senkers 
an seiner Ursprungsstelle erreicht. Diese starke Faservermehrung ist zur Haupt- | 
sache durch die am Ansatzpunkt auf der ventralen Seite des Muskels vorhandene, | 
kleine Innensehne bedingt, die nur bis in die halbe Muskellänge reicht. Der Coxa- | 
Senker 178 besteht also anatomisch aus zwei verschiedenen Elementen. Dorsal ` 


stellt er ein breites, flaches Muskelband mit Fasern dar, die den ganzen Muskel 


durchziehen. Ventral verbirgt sich beim Muskelansatz am Trochanter eine | 
Innensehne, sodass der Muskel hier fiederfórmig ist. Nach dem Auslaufen des | 
Fiederteils vermehren sich die Fasern durch Längsspaltung nur noch um 12%. 


Die Gesamtquerschnittsfláche von Muskel 178 (Faserzahl x Faserquerschnitts- 


fläche) bei seinem grössten Durchmesser kurz vor seiner Ursprungsstelle an der | 


hinteren Coxa-Wand misst 0,344 mm. 
Gleich aufgebaut wie Muskel 178 sind dessen homonome Muskeln im Meso- 


und Prothorax. An seiner Ursprungsstelle erreicht der Coxa-Senker 136 des 2. - 
Segmentes 867 Fasern (824-915) und einen Gesamtquerschnitt von 0,272 mm?. | 
Der prothorakale Muskel 86 ist von geringerer Faserzahl und -dicke (Gesamt- | 


querschnitt in der Nähe der dorsalen Coxa-Wand: 0,109 mm?). 
In die Reihe der untersuchten Beinmuskeln gehórt auch der als Beinheber 


funktionierende Muskel 181a im Metathorax, der seitlich an der dorsalen Coxa- | 


Wand entspringt und dort aus 375 Fasern (306-435) besteht (Gesamtquerschnitt: 
0,069 mm?). Er inseriert an einer mit dem distaten Teil des Trochanters verbun- 
denen Sehne. 


b) Direkte Flugmuskeln : 


Muskel 169, Subalarmuskel des Hinterflügels 
Muskel 128, Subalarmuskel des Vorderflügels 


Von den 3 Muskeln des Metathorax, denen Snodgrass direkte Flugfunktionen 
zuschreibt, ist Muskel 169, der Flügeldepressor und -extensor, bei weitem der 
mächtigste. In Form von 2 dicken Strängen entspringt er oben und unten am 


THORAXMUSKULATUR VON PERIPLANETA AMERICANA 489 


Meron und setzt breit am Subalare an. Abbildung 1c zeigt nur den dorsalen, 
längeren Strang, dessen Fasern 4,3 mm (4,0-4,5 mm) lang sind. Der adulte Muskel 
169 lásst im Querschnittsbild eine deutliche Gruppierung der Fasern zu Bündeln 
erkennen (Abb. 10). Unten am Meron sind es ungefáhr 21 Bündel, die im Mittel 
aus 20 Fasern (6-58) bestehen. Die Stárke der Fasern variiert sehr stark. Neben 
dünnen Fasern von 90 u? kommen dicke von 760 u? und mehr Fläche vor, deren 
Querschnittsbild durch Einwüchse des Sarkolemms und eine rundliche Form 
gekennzeichnet ist. Die gleichen Erscheinungen am Sarkolemm, nur weniger 
ausgeprägt, weisen alle Fasern auf, deren Querschnittsfläche grösser als 400 u? 
ist. Kurz vor dem Ansatz am Subalare zählt Muskel 169 zwischen 39 und 
46 Bündel, die im Mittel 18 Fasern (9-50) enthalten. Die Muskelquerschnitts- 
fläche (Faserzahl x Faserquerschnittsfläche) beträgt hier 0,855 mm?. 
| Muskel 128 im Mesothorax entspricht 169 in der anatomischen Lage und 
besteht vor seinem Ansatz am Subalare aus etwa gleichviel Fasern wie dieser 
(844 Fasern, (669-1037) bei 128 gegenüber 832, (571-991) bei 169). Der grösste 
Gesamtquerschnitt des Muskels beträgt 0,452 mm?. 


c) Beinflugmuskel : 177c, Metathorax 


Muskel 177c gehórt zu dem aus 5 Aesten bestehenden Hauptbeinsenker. 
Der Ast c hat neben seiner Funktion als Depressor adult noch bedeutende Flug- 
funktionen und entspricht nach Snodgrass dem Pronator- Extensor des Hinter- 
flügels anderer Insekten. Er entspringt am Basalare und ist mit den anderen 
A Ästen durch eine gemeinsame Sehne mit dem Trochanter verbunden. Die 
Querschnittsfläche der dicksten Muskelpartie misst 1,041 mm? und ist im Mittel 

aus 802 Fasern (686-914) zusammengesetzt. Die den ganzen Muskel durch- 
= ziehenden Fasern sind 11,7 mm (11,3-11,8) lang. 


d) Indirekte Flugmuskeln : 


Muskel 155a, Metathorax 
Muskel 113, Mesothorax 
Muskel 60, Prothorax 

Muskel 157, Metathorax 


Der dorsolaterale Flugmuskel 155a ist ein breites Faserbündel, das nahe der 
Medianlinie des Tergums entspringt und seitlich an der Vorderkante des 1. 
Abdominaltergums ansetzt (Faserzahl am Ursprungsort: 314, 201-390; Gesamt- 
querschnitt: 0,128 mm?). 

Muskel 113 des Mesothorax besteht im Mittel aus 456 Fasern (398-571). 
Sein Gesamtquerschnitt nahe der Mittellinie des Tergums beträgt 0,148 mm", 
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Der prothorakale Muskel 60 ist fächerförmig und wesentlich kleiner als | 
seine homonomen Muskeln der beiden hinteren Segmente (Muskelquerschnitts- | 


fläche: 0,092 mm?; Faserzahl: 323, 211-419). 

Der Tergopleuralmuskel 157 des Metathorax ist ein breites, máchtiges 
Band, das sich seitlich vom Tergum zur oberen Kante der Pleura erstreckt und 
im Mittel aus 375 Fasern besteht (Gesamtquerschnitt: 0,142 mm?). Seine Faser- 
zahl schwankt zwischen 288 und 558, wohl weil beim Herauspräparieren dieses 
Muskels leicht Schwierigkeiten auftreten und Fasern dabei verlorengehen. 


B) Fasergrósse der adulten Bein- und Flugmuskeln 


Wie aus Querschnittsbildern ersichtlich ist, unterscheiden sich die Fasern | 
aller Muskeln stark in Form und Grösse (Abb. 2). Sie lassen sich jedoch an Hand | 


von 100-300 planimetrisch gemessenen Faserquerschnittsflächen pro Muskel in 
gemeinsame Gróssenklassen einteilen. 
Die Einteilung basiert auf einer geometrischen Reihe, indem jede Klasse 


die vorhergehende um einen Drittel übertrifft. So entstehen insgesamt 7 verschie- - 


dene Grössenklassen. 

Kl. 1 0- 117 u? 
2: 118- 274 u? 
3: 275- 481 u? 
4: 481l- 758 u? 
5: 759-1146 u? 
6: 1147-1662 u? 
7: 1663-2350 u? 


Aus der verschiedenen Klassenaufteilung ergibt sich die Muskelchararakte- : 


ristik. Die Fasern von Muskel 178 des Metathorax gehören zu den Klassen 1-5, 
vorwiegend jedoch zur Klasse 3. Die Klassen 6 und 7 sind unbesetzt. Die Fasern 
des metathorakalen Muskels 155a sind ebenfalls auf die Klassen 1-5 beschränkt. 
Ihre Verteilung auf die Gróssenklassen ist der von Muskel 178 sehr ähnlich. Die 
gleiche Uebereinstimmung der Faserbilder ergibt sich für die den Muskeln 178 
und 155a homonomen Muskeln des Meso- und Prothorax. Interessanterweise 
bestehen auch die bedeutend kleineren prothorakalen Muskeln aus etwa gleichviel 
Fasern der Klasse 3 wie die metathorakalen. 

Bei den direkten Flugmuskeln von Meta- und Mesothorax und bei dem nur 
im Metathorax gemessenen Beinflugmuskel ist die Mehrzahl der Fasern grósser 
als die der Klasse 3. Beim Beinflugmuskel 177c zum Beispiel gehören 19% der 
Fasern in die 5., 47% in die 6. und 18% in die 7. Klasse. Klasse 4 ist wesentlich 
schwächer besetzt und Klasse 3 nur mit Einzelwerten. Beim Subalarmuskel 169 
enthalten neben der 5. Klasse mit 37%, auch 4 und 6 eine grössere Zahl an Fasern. 


- ———— 
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Der mesothorakale Muskel 128 gibt weitgehend die Zahlenverhältnisse des Bein- 
muskels 136 des 2. Segmentes wieder, nur dass hier die Fasern durchschnittlich 
um 1 Gróssenklasse dicker sind. 


Adultmuskeln 


Adultmuskeln | %-Zahlen 


man. ...... 0 0 8 21 37 
28/2 a a 0 9 36 44 8 
177G o a s ns 0 0 4 IS 19 


Gemeinsam mit dem Coxa-Senker 178 haben die Muskeln 177c, 169 und 128 
die Verteilung ihrer Fasern auf fünf aufeinanderfolgende Gróssenklassen. 

Zusammenfassend lässt sich sagen, dass bei keinem Muskel alle Faserklassen 
vorhanden sind. Für die metathorakalen Muskeln sind es meist 5 und für die 
Muskeln der beiden vorderen Segmente häufig nur 4 hintereinanderfolgende 
Klassen. Die Klassen 5-7 sind nur bei denjenigen Muskeln des Metathorax stark 
besetzt, die nach Snodgrass spezielle Flugfunktionen ausüben. 


C) Histologische Angaben 
a) Allgemein : 


Die Fasern aller untersuchten Muskeln entsprechen dem von TiEGs (1954) 
für Blatella germanica beschrieben Tubulärmuskel. Lamellenfórmige Fibrillen- 
reihen ragen vom Faserrand gegen das Zentrum, das bei Fasern, deren Quer- 
schnittsfläche mehr als 220 u? misst, aus einem Plasmahof besteht. Erst bei Fasern 
mit grösserer Querschnittsfläche zeigt der Plasmahof die rundliche bis vieleckige 
Form, was zu der von SMIT (1958) beschriebenen Felderstruktur der Fasern 
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führt (Abb. 2). Zahlreiche Fasern sind aber auch nahezu rechteckig, wobei viele 
Lamellen von einer zur anderen Lüngsseite durchlaufen (Abb. 4). 

Im Lamellenrand lassen sich deutlich 2 Typen von Fibrillenreihen unter- 
scheiden, die meist streng voneinander getrennte Gruppen bilden. Bei der einen 
Gruppe (Typus 1) sind sie übersichtlich angeordnet und bei allen untersuchten 


ABB. 2. 


Querschnitt durch den adulten Dorsolateralmuskel 113 des Mesothorax 


Muskeln von Meta-, Meso- und Prothorax in gleicher Zahl pro Längeneinheit 
des Faserrandes vorhanden (11 auf 10 u). Die Einzellamelle ist aussen etwa 0,7 u 
dick; im Faserinnern aber wesentlich dicker. PRINGLE (1957) gibt die Lamellen- 
dicke am Faserrand bei Blattella germanica mit 0,5 ų an. In der Länge variieren 
die Lamellen zwischen 5 bis 24 u. Die Lamellen der andern Gruppe (Typus 2) 
sind viel kleiner (im Mittel 16 auf 10 u), durchschnittlich 0,5 x dick und 5 u lang 
(Abb. 3). Die angegebenen Werte sind eher Schätzwerte. Auch diese Gruppe 
findet sich bei allen Muskeln der 3 Thoraxsegmente. 

Die Zellkerne liegen grósstenteils an der Peripherie, direkt unter dem Sarko- 
lemm, bisweilen aber auch im zentralen Plasmahof oder zwischen den Lamellen. 
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Kernzahl : Die Fasern sind mehrkernig. Auf 100 u. Faserlánge weist der adulte 
Coxa-Senker 178 durchschnittlich 3-6 Kerne auf. Für eine den ganzen Muskel 
durchlaufende Faser ergibt sich eine mittlere Gesamtkernzahl von 223 (219-230). 
Die Kerne sind meistens langgestreckt (durchschnittliche Länge: 26 u, 17-30 u). 
Die Kernzahl und -form des Subalarmuskels 169 und des Beinflugmuskels 177c 
— ebenfalls an 50 Fasern bei gleicher Masseinheit festgestellt — unterscheidet 
sich nicht wesentlich von der des Muskels 178 (im Mittel 3,7 Kerne/169; 3,8/177c). 


ABB. 3. ABB. 4. 
Adulte Faser: „Rechteckige Faserform“ 
T,: Lamellenartige Fibrillenreihen; Typus 1 L: Von einer Längsseite zur anderen durch- 
T5: Lamellenartige Fibrillenreihen; Typus 2 laufende Lamellen 
LO: Lamellenartige Fibrillenreihen; entstan- Q: Querspaltung der durchlaufenden La- 
den durch Querspaltung der Lamellen mellen führt zur Bildnng des peripheren 
des Typus 1 Fibrillenkranzes und des Plasmahofes 
W: Wachstumszone  grósster Intensität: LL: Lamellen werden durch Lángsspaltun- 
zahlreiche Längsspaltungen der Lamel- gen nach aussen hin dünner 
len gegen die Peripherie zu R: Abgebogener Richtungsverlauf der La- 
P: Plasmahof mellen 


Querstreifung : Von EDWARDS (19545) liegen elektronenmikroskopische 
Untersuchungen vor über die Unterteilung der Sarkomere bei der indirekten 
Flugmuskulatur und der Beinmuskulatur der amerikanischen Schabe. Der Ver- 
fasser gibt die durchschnittliche Sarkomerenlänge für den Dorsolongitudinal- 
muskel mit 4,19 u und für den Femurmuskel mit 4,33 u an. Nach meinen 
Messungen ist die Sarkomerenlänge von 178 4,1 u und die von 169 und 177c 4,7 u. 
Von den Querlinien ist im Lichtmikroskop meist nur die Z-Scheibe deutlich 
wahrnehmbar. Im Dilatationszustand sind beim A-Band an der Begrenzung zu 
den J-Bándern Zonen mit dichter gelagertem Material zu erkennen (Abb. 5). 


494 DOROTHEA TEUTSCH-FELBER 


b) Sarkolemmstrukturen des Coxa-Senkers 178 : 


Das die Muskelfaser umhüllende Sarkolemm greift in regelmässigen Abstän- 
den in die Querlinie Z ein, was in zahlreichen Arbeiten, sowohl über Vertebraten- 
als auch über Insektenmuskulatur, bestátigt wird (ENGELMANN, 1873; MARCEAU, 


ABB. 5. 


Làngsschnitt durch den Beinmuskel 181a des Metathorax, Imago: 
Querstreifung; Z: Z-Membran J: J-Band A: A-Band 
A,: Zonen mit dichter gelagertem Material 


1903; HOLMGREN, 1908; BALDWIN, 1913; von Boca, 1937; Ciaccio, 1938). Die 
Autoren TiEGS (1954), Epwanps (19545), EDWARDS und RuskA (1956) und 
PiPA und Cook (1958) stimmen darin überein, dass die periodischen Verzahnungen 
des Sarkolemms in die Muskelfaser auf der Hóhe der Z-Membran zur Struktur 
des Insektenmuskels mit langsamer Kontraktion (slow-muscle) gehóren. Der als 
Coxa-Senker funktionierende Beinmuskel 178 ist nach BEcHT und DRESDEN (1956) 
eindeutig ein Muskel von schneller Kontraktion (fast muscle). Bei ihm erscheinen 
jedoch in Längsschnitten, welche in Hämatoxylin-Heidenhain gefärbt wurden, 
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ABB. 6. 


Sarkolemmstrukturen der Fasern des 
metathorakalen Beinmuskels 178; Imago; 
Totalpráparat. SV: Verzahnung des 
Sarkolemms in die Z-Membran 
Z: Z-Membran 
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ABB. 7. 


Muskelfaser von Muskel 178 (adult), 
angefärbt mit Hámatoxylin-Heidenhain ; 
SST: Verzahnung des Sarkolemms in die 

Z-Membran; schwache Form 
SS: Verzahnung des Sarkolemms in die 
Z-Membran; starke Form 
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deutlich die oben für den Muskel mit langsamer Kontraktion als typisch ange- 
gebenen Strukturmerkmale. Von den bisherigen Beobachtungen am Insekten- 
muskel abweichend ist auch die Feststellung, dass diese Sarkolemmverzahnungen 
in einer stárkeren und einer schwácheren Form vorkommen; zwei stárkere sind 
immer durch eine gewisse Anzahl schwácherer voneinander getrennt. Beim 
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adulten Muskel 178 befinden sich zwischen 2 starken Verzahnungen im Mittel 
12-15 Sarkomere (50-60 u), an einzelnen Stellen sogar bis zu 40 Sarkomeren 
(172 u). Die Zahl der Sarkomere zwischen den beiden starken Querbändern ist 
auch abhängig von der Lage auf der Muskelfaser und deren Grösse. Am Faser- 
anfang sowie auf dünneren Fasern zählt das Zwischenstück meist nur 5-7 Sarko- 
mere (22-30 u) (Abb. 7). Im Totalpräparat sind die schwachen Sarkolemm- 
verzahnungen kaum zu erkennen (Abb. 6). 


D) Larvalmuskeln 


a) Anatomie : 


Die anatomische Lage der larvalen Muskeln ist die gleiche wie diejenige der 
Adultmuskeln (vergl. Kap. A). In der halbwüchsigen Larve (Ende Larvenstadium 
5) erreichen die metathorakalen Beinmuskeln 178 und 181a mehr als 807; ihrer 
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Faserspaltung in der halberwachsenen 
Larve 


adulten Faserzahl. Gleiches Verhalten zeigt 
der Beinflugmuskel 177c. Alle andern sind 
noch weniger weit entwickelt, bestehen 
aber mit Ausnahme der Subalarmuskeln 
(z.B. 24%, bei 169) aus mehr als 65% der 
Imaginalzahl. 

Auch im Dickenwachstum unterschei- 
den sich zu diesem Zeitpunkt die Fasern 
der einzelnen Muskeln sehr stark. Die von 
Muskel 178 erreichen 84% der Grösse der 
Imaginalfasern. Die metathorakalen Mus- 
keln 181a und 155a, die mesothorakalen 
Muskeln 136 und 113 und die prothora- 
kalen Muskeln 86 und 60 sind in ihrem 
Dickenwachstum dem Muskel 178 ähnlıch. 
Der direkte Flugmuskel 169 des Metatho- 
rax weist im 5. Larvenstadium 37% und 
der homonome Muskel 128 des Mesothorax 
erst 17% der adulten Fasergrósse auf. 
Muskel 157 liegt um wenige Prozente hóher 
als Muskel 169. Der Wachstumsrhythmus 


beider Subalarmuskeln weicht somit deutlich von demjenigen der reinen 
Beinmuskulatur ab. Der Beinflugmuskel 177c kann aufgrund seiner Faserzahl 
zum Entwicklungstyp 178 gerechnet werden; im Gegensatz zu diesem wachsen 
aber seine Fasern wührend der spüteren Larvenstadien noch sehr stark in die 


Dicke. 
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b) Histologische Angaben : 


Die larvalen Fasern des 5. Stadiums sind weitgehend gleich gebaut wie die 
adulten. Da sich die Fasern in diesem Stadium stark aufspalten und vermehren, 
ist die einzelne Faser oft schwer abzugrenzen (Abb. 8). Nach Abschluss des 
Spaltungsprozesses verfügt die larvale Faser über einen geschlossenen Lamellen- 
kranz am Faserrand, der wie bei der adulten Faser aus 2 Gruppen von Fibrillen- 
reihen besteht. Die eine Gruppe ist auch hier von aufgelockerter Struktur und weist 
bei allen untersuchten Muskeln im Mittel 11 Fibrillen pro 10 x Randlänge auf. 
Die Dicke der Lamellen entspricht dem adulten Wert, ihre Länge hingegen nicht 
(grösste gemessene Länge: 13 u). Die zweite Gruppe umfasst wesentlich kleinere 
Lamellen (durchschnittliche Länge: 4 u). Abzählungen am Faserrand sind wegen 
der sehr geringen Abstände zwischen den Lamellen unmöglich. Der Plasmahof 
ist bei den meisten Fasern erst in Ausbildung begriffen. Die Kerne liegen wie bei 
der adulten Faser meist unter dem Sarkolemm, zum Teil aber auch innerhalb 
der Fibrillen. 

Kernzahl: Die Kernzahl wurde bei den metathorakalen Muskeln 178, 169 
und 177c bestimmt. Pro 100 u Faserlänge weist der Coxa-Senker 178 4,4, der 
Subalarmuskel 169 4,2 und der Beinflugmuskel 177c 4,1 Kerne auf. Die Gesamt 
kernzahl für eine, den ganzen Muskel 178 durchlaufende Faser von rund 3,4 mm 
Länge, beträgt 150 (67% der Imaginalzahl). Die langgestreckten Kerne messen 
im Mittel 23 u. 


c) Dickenwachstum : 


Die Fasern vermehren sich während der ganzen Larvalzeit durch Längs- 
spaltung, wobei die Mehrzahl bis zum Ende des 6. Stadiums gebildet wird. Die 
zur Spaltung ansetzende Faser unterscheidet sich von den übrigen durch ihre 
rundliche Form, ihre beträchtliche Grösse — durchschnittlich 650 — 1340 u? — 
und ihre Innenstruktur. Die Fasern sind prall gefüllt mit lamellenartigen Fibrillen- 
reihen, die aus der Fasermitte nach der Peripherie ausstrahlen und durchgehend 
gleich dick sind. Lamellenlängsspaltungen sind hier äusserst selten, auch der 
Plasmahof fehlt, (Abb. 9a). Durch das ins Innere der Faser vordringende Sarko- 
lemm wird ein Teil des Faserrandes mit in die Faser hineingeschoben. Die vorher 
geradlinig von innen nach aussen verlaufenden Lamellen werden dadurch gestaucht 
und mehrmals verbogen. Lediglich entlang des sich einschiebenden Sarkolemms 
und an der Faserperipherie sind lamellenfórmige Fibrillenreihen in grósserer Zahl 
erkennbar (Abb. 95). Durch Querspaltung teilen sich die stark gestauchten 
Lamellen im Faserinnern in viele kleine Stücke (durchschnittliche Länge: 3 u) 
Dadurch entstehen die im Plasmahof liegenden Lamellenbündel, die jede 
grössere Faser neben dem peripheren Lamellenkranz enthält (Abb. 9c). Eine 
Faser teilt sich in der Regel 1-2 mal. Jede Tochterfaser besteht unmittelbar nach 
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der Spaltung aus einem Lamellenstück des peripheren Kranzes der Ursprungs- 
faser. Háufig ist zu beobachten, dass sich die Fibrillenreihen mit dem nach- 
folgenden Faserwachstum verlángern und auf ihrer ursprünglichen Innenseite 
durch Querspaltung kleine Stücke von 3-4 u Länge abtrennen. Auf diese Weise 
bilden die Fasern einen grossen Teil ihres lamellären Fibrillenkranzes. An der 
Neubildung des Kranzes sind aber auch andere Fibrilleneinheiten beteiligt. Die 
sich teilende Faser zeigt entlang des sich einschiebenden Sarkolemms Reihen 


GE EE 
RE 


C J, 
AED 


e 


ABB. 9. 


Faserteilung 
9a) Faser (Querschnitt) vor der Teilung: 
L: Lamellen durchgehend gleich dick 
9b) Faser (Querschnitt) in Teilung: 
S: Sarkolemm, in die Faser einwachsend 
L: Lamellen des peripheren Kranzes, durch das einwachsende Sarkolemm in die Faser 
hineinverlagert, mit Querspaltungen in der Randzone 
LS: gestauchte Lamellen im Faserinnern 
9c) Ursprungsfaser, in 4 Tochterfasern aufgeteilt 
L: Lamellen, entstanden durch Querspaltungen in der Randzone der durch das ein- 
wachsende Sarkolemm ins Faserinnere verlagerten Lamellen 
LB: Lamellenbündel im Plasmahof, hervorgegangen aus Querteilungen der gestauchten 
Fibrillenreihen im Faserinnern 
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von kleinen Lamellen (Länge: 3-5 u, Abb. 95). Bei der Trennung geht ein Teil 
davon auf jede neue Faser über. Die verschiedenen Fibrilleneinheiten sind am 
Dickenwachstum quantitativ sehr unterschiedlich beteiligt. Weitaus am stärksten 
ist das Dickenwachstum bei dem Lamellenbündel, das direkt aus dem peripheren 
Fibrillenkranz der Ursprungsfaser übernommen wurde. Zahlreiche Längs- 
spaltungen dieser Lamellen gegen die Peripherie hin erweitern die Fasern an 
diesen Stellen mächtig und bestimmen zu einem guten Teil ihre adulte Form. 
Durch die Längsteilungen werden sie nach aussen hin dünner. Alle andern 
Lamellen sind nur zu viel geringerem Wachstum fähig. Lamellenlängsspaltungen 
kommen hier im Vergleich zur eben genannten Gruppe selten vor. In der 10-15 mm 
langen Larve (5.-6. Stadium) verläuft der Teilungsprozess allgemein sehr aktiv, 
besonders aktiv aber ist er bei den Flugmuskeln zu beobachten. Der Subalar- 
muskel 169 des Metathorax zum Beispiel weist zu diesem Zeitpunkt erst 24% 
seiner adulten Faserzahl auf. Um die Imaginalzahl (Mittelwert: 832) zu erreichen, 
teilen sich alle Fasern mehrmals, sodass vorübergehend Fasern der kleinsten 
Grössenklasse (0-117 u? Querschnittsfläche) sehr häufig vorkommen. Nach den 
Teilungen besteht der Muskel aus Faserbündeln. Die 39 bis 46 Bündel des Adult- 
muskels an seiner Ansatzstelle entsprechen seiner Faserzahl vor dem 5. Stadium. 
Daraus kann gefolgert werden, dass jedes Bündel aus einer einzigen Faser hervor- 
geht. Diese Beobachtungen stimmen mit denjenigen von TiEGS (1955) an der 
mesothorakalen Flugmuskulatur von Blattella germanica überein. Die Aufteilung 
in Bündel ist bei den Querschnittsbildern der adulten Muskeln 177c, 128 und 157 
gut zu erkennen. Sie zeigt sich überall dort deutlich, wo die Fasern erst während 
der späteren Larvenstadien stark wachsen. Wie sich am Beispiel der homonomen 
Coxa-Senker zeigt, findet der Hauptschub der Faservermehrung nicht bei allen 
Muskeln der 3 Segmente gleichzeitig mit derselben Intensität statt. Während der 
Coxa-Senker 178 des 3. Segmentes aus 88% Fasern besteht, weist der gleichalte 
mesothorakale Senker 136 78% und der prothorakale erst 69% seiner Adultzahl 
auf. Daraus geht hervor, dass der Spaltungsprozess zuerst im Metathorax und 
zuletzt im Prothorax einsetzt. 


4. EINGRIFFE IN DIE METATHORAKALE INNERVATION 
BEI LARVEN UND IMAGINES 


A) Postoperative Entwicklungszeit 


Die postoperative Entwicklungszeit nach dem Eingriff im 5. Stadium bis 
zur Imaginalhäutung betrug bei allen Tieren im Mittel 370 Tage. Verschiedene 
Tiere benötigten bis zur Adulthäutung mehr als 500 Tage. Die normale Ent- 
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wicklungszeit von 180 Tagen wurde auch bei kürzester Entwicklung um rund 
100 Tage überschritten. Die Tiere, die wegen Nervenregeneration nachoperiert 
werden mussten, entwickelten sich in der gleichen Zeit zur Imago. 


B) JImaginalstruktur des Coxa-Senkers 178 des Metathorax nach Denervation der 
Larve 


An 36 männlichen und weiblichen Larven des 5. und 6. Larvenstadiums 
wurde Nerv 5 im Metathorax auf einer Seite 2 mal durchgetrennt und damit 
Muskel 178 denerviert. Der Eingriff ist in Kap. 2 beschrieben. Die meisten der 
larval denervierten Beinmuskeln kontrahierten sich adult auf elektrischen Reiz 
hin. Die notwendige Reizschwelle war allerdings recht unterschiedlich. und 
überstieg in jedem Fall die Normalwerte. Die Feststellung von ROEDER und 
WEIANT (1949) am metathorakalen Muskel 162 von Periplaneta americana, dass 
Insektenmuskeln nach Denervation irreversibel unerregbar würden, scheint für 
die amerikanische Schabe keine Allgemeingültigkeit zu haben. Meine Feststel- 
lungen stimmen mit den Beobachtungen von Case (1956) am Stigmamuskel von 
Periplaneta überein. BERANEK und NovorNy (1958) erzielten ebenfalls spontane 
elektrische Aktivität bei während längerer Zeit nicht innervierten Beinmuskeln 
von Periplaneta. 

Von 12 Tieren, die sich zur Imago gehäutet hatten, wurden die denervierten 
Muskeln 178 und deren Gegenmuskeln auf Veränderungen in der Fasergrösse 
und -zahl und der histologischen Struktur geprüft. 


Fasergrösse (Faserquerschnittsfläche): 


Zum Zeitpunkt der larvalen Denervation erreichen viele der Fasern von 
Muskel 178 bereits adulte Grösse. Ihr Mittelwert, errechnet aus 100 Faserquer- 
schnittsflächen, beträgt 344 u? (s =+ 142 u). Imaginale Fasern nicht operierter 
Muskeln messen im Mittel 396 u? (s =+ 162 12). Sie übertreffen die eben genannte 
Larvalgrósse also nur um 16%. Der entsprechende Wert der denervierten Adult- 
muskeln der 12 Versuchstiere, ermittelt aus 3oo Faserquerschnittsflächen, ist 
239 y? (s =+ 126 u?). Bei den Kontrollmuskeln der andern Körperseite misst 
die mittlere Faserfläche 278 u? (s =+ 135 u2) und liegt somit ebenfalls unter dem 
Ausgangswert. Die Fasern des Coxa-Senkers 178 verteilen sich bei der Larve im 
Operationsstadium und bei der nicht operierten Imago auf die Klassen 1 — 5. 
Die beiden Stadien unterscheiden sich in der prozentualen Besetzung nennenswert 
nur bei den Klassen 2 und 4. 

Bei den denervierten Muskeln und den Kontrollmuskeln der Gegenseite 
weicht das Faserbild hingegen wesentlich vom adulten Normalbild ab. 
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Stadium | %-Zahlen 
| 1 2 3 4 8. 6 7. Kl 
HESS br te 35 s eor o on on 1 33 45 19 2 0 0 
178 adult nicht operiert . . 2 23 46 26 3 0 0 
178 ad. oper. Gegenseite S 10 45 36 8 0 0 0 
178 ad. denerviert . . . . . 7 56 31 6 0 0 0 


Nach Denervation sind die unteren Klassen bei den Muskeln beider Kórperseiten 
viel stárker besetzt. Bei Berücksichtigung der nur geringen Faservermehrung 
(Larve 5 — Imago > 12%) zeigt sich der Muskelabbau auf der Operationsseite 
um fast 1 Gróssenklasse deutlich. Beim Muskel der Gegenseite findet nur 
Faservermehrung und kein Dickenwachstum statt. 


Faserzahl : 


Der adulte Coxa-Senker 178 hat im Mittel 870 Fasern (643-1050). Die 
Faserzahlen der larval denervierten Muskeln stimmen mit den normalen 
Imaginalwerten überein. Bei den gegenseitigen Muskeln steigt die mittlere 
Faserzahl auf 916 (659-1127) an. Der obere Extremwert übertrifft die hóchste 
Faserzahl des normalen Adultmuskels um 7%. Hieraus könnte man auf verstärkte 
Faserbildung bei den Muskeln der intakten Seite schliessen. Bei gesonderter 
Betrachtung der 12 Muskeln stellt sich jedoch heraus, dass der 1127 Fasern 
zählende Muskel nicht nur die höchste Faserzahl, sondern auch die zweitgrösste 
Faserquerschnittsfläche dieser Gruppe aufweist. Mit 362 u? mittlerer Faserfläche 
gehórt er in die Reihe der nicht operierten Adultmuskeln. Der denervierte Muskel 
178 des gleichen Tieres zeigt ebenfalls starkes Dickenwachstum der Fasern. Die 
postoperative Entwicklungszeit des Tieres beträgt 472 Tage und liegt an der 
oberen Grenze für diese Versuchsreihe. Die normale Entwicklungszeit von rund 
180 Tagen, die ein nicht operiertes Tier des 5. Stadiums bis zu seiner Imaginal- 
háutung noch braucht, wird hier um mehr als das 1, 5-fache überschritten. 
Wie es scheint, kann es unter solchen Bedingungen bei einzelnen Muskeln zu einer 
Mehrbildung von Fasern kommen. 


Muskelmasse : 


Die Masse von Muskel 178 beträgt im 5. Stadium 77% des Adultwertes. 
Als Folge der einseitigen Denervation verliert der Muskel in rund 370 Tagen auf 
der Operationsseite 16% an Masse und bleibt auf der Gegenseite im Wachstum 
stehen. 
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C) Denervation von larvalen und imaginalen Muskeln aus dem Innervationsgebiet 
des Nerven 6 im Metathorax 


Von 25 im 5. Larvenstadium einseitig N6-denervierten Tieren wurden 12 nach 
ihrer Imaginalhäutung zur Prüfung auf Denervationserscheinungen bei der 


ABB. 10. 


Faserbündel (5) des adulten Muskels 169 nach Denervation im 5. Larvenstadium 


Muskulatur herangezogen. Dafür erschienen mir vor allem der máchtige Subalar- 
muskel des Hinterflügels 169, ein Ast des dreiteiligen Hauptbeinhebers 181a und 
der nach PiPA/Cook (1959) eventuell N6- und N3-innervierte Tergopleuralmuskel 
157 interessant. 


Subalarmuskel des Hinterflügels 169 : 


Muskel 169 gehórt zu den Muskeln, deren Hauptwachstum auf die spáteren 
Larvenstadien fällt. Bei der Denervation weist er erst 24% der adulten Faserzahl 


THORAXMUSKULATUR VON PERIPLANETA AMERICANA 503 


und 37% der imaginalen Fasergrósse auf. An seinem Querschnittsbild ist die 
einzelne Faser an vielen Stellen schwer abzugrenzen, weil die Faservermehrung 
in Form von Faserteilungen in diesem Stadium besonders aktiv verläuft. 


Faserzahl und -grösse : 


In der Faserzahl erreichen die Muskeln beider Körperseiten Normalwerte 
(832, 652-1056, auf der Operationsseite und 813, 624-1075, auf der Kontrollseite). 
Bündelzahl und -stärke entsprechen ebenfalls auf beiden Seiten dem nicht 
operierten Imaginalmuskel (Abb. 11). 

Das Dickenwachstum wird durch die Operation jedoch stark beeinträchtigt, 

wie aus den folgenden Faserbildern ersichtlich ist. 
Bei den denervierten Muskelfasern ist bei einer postoperativen Entwicklungszeit 
von rund 370 Tagen keine Massenvermehrung feststellbar (80% der Fasern in der 
kleinsten Klasse !) Auf der Gegenseite ist die 2. Klasse mit 51% am stärksten 
besetzt; hier hat also nach der Teilung ein beschränktes Dickenwachstum ein- 
gesetzt. 


Stadium | %-Zahlen 
| 1 2 3 4 5. 6 7. Kl 
10 tares. sos os 3 32 43 16 6 0 0 
169 adult nicht operiert . . 0 0 8 21 37 28 6 
169 ad. oper. Gegenseite . 43 51 6 0 0 0 0 
169 ad. denerviert . . . .. 80 19 1 0 0 0 0 


Einseitige Entfernung des Nerven 6 bei 6 Imagines : 


Bei 6 normal entwickelten mánnlichen Adulttieren wurde 5 Tage nach ihrer 
Imaginalháutung Nerv 6 einseitig ausgeschaltet. Nach 180-196 Tagen wurden die 
Tiere fixiert und der direkte Flugmuskel 169 von Operations- und Gegenseite auf 
Denervationserscheinungen untersucht. 


Faserzahl : 


Die Faserzahl verbleibt überall im normalen, adulten Schwankungsbereich. 
Auf der Operationsseite betrágt sie 844 (743-989), auf der Gegenseite 861 (628- 
1043). 


Fasergrósse ( Querschnittsflüche ) : 


Durch Einordnung der Fasern in die Gróssenklassen zeigt sich, dass sowohl 
die Fasern der denervierten Muskeln als auch diejenigen der Kontrollmuskeln 
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während der rund 190 Tage stark an Masse verlieren (67% auf der Operations- 
seite; 53%, auf der Gegenseite). Beiden Kórperseiten fehlen die dicken Fasern 
der Klassen 6 und 7. Auf der Denervationsseite wird Muskel 169 um mehr als 
2 Gróssenklassen abgebaut. 
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App 11. 


Aus H. NürscH und Th. TEUTSCH, Rev. suisse Zool. 75, n? 33, 1968 
Grósse der Muskeln in Prozent des Imaginalwertes nach Operation 
an N4, N5 oder N6 auf der linken Metathoraxseite. 

Offenes Rechteck: Grósse im Larvenstadium 5, 

schwarzes Recteck: Adultwert (= 100%) 

senkrecht gestrichen: Grósse nach Durchtrennen von N6 (//) 
schrág gekreuzt: Grósse nach Durchtrennen von N5 (* x) 
punktiert: Grósse nach Durchtrennen von N4 (: : , nur M 177c) 


Blócke der homonomen Muskeln der 3 Segmente in gleicher Stellung zum Ganglion. 
Th,, Th,, Th, Ganglion des Pro-, Meso-, Metathorax; 
N2-N6 Nerven der Ganglien 
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Stadium | B %-Zahlen 


| 1. 2: 3. 4. SL 6. Z- KI 


169 adult, nicht operiert 0 0 8 21 37 28 6 
169 ad. oper., Gegenseite 0 14 44 36 6 0 0 
169 ad. denerviert . . . . . 2 33 50 14 1 0 0 


Der Vergleich der prozentualen Besetzung der verschiedenen Faserklassen bei 
den Muskeln der Operationsseite und deren Gegenseite ergibt, dass der Reduk- 
tionsprozess bei den gegenseitigen Muskelfasern langsamer verläuft. 


Tergopleuralmuskel 157 : 


Der breite Muskel, der nach PiPA/Cook (1959) möglicherweise von zwei 
metathorakalen Nerven (6A/3A) innerviert wird, gleicht im Wachstum den 
direkten Flugmuskeln. Bei der Denervation im 5. Stadium beträgt seine Muskel- 
masse (Querschnittsfläche) erst 31% des Imaginalwertes. In der Faserzahl ver- 
zeichnet er zwar schon 67% der Adultzahl, in der Faserfläche aber erst 46%. 

Die Durchtrennung des Nerven 6 im 5. Stadium beeinträchtigt die Faser- 
vermehrung nicht, lässt aber beim Imaginalmuskel der Operationsseite ein Faser- 
bild entstehen, das dem des denervierten Subalarmuskels 169 ähnlich ist. 63% 
der Fasern gehören zur Klasse 1 (80% bei 169). 


Stadium | %-Zahlen 
| 1 2 3 4 S- 6 7. KI 
| 
1S7 Jr e . 2... 36 . 48 16 0 0 0 0 
157 adult, nicht operiert . . 2 19 59 17 3 0 0 
157 ad. oper. Gegenseite . . 20 56 23 1 0 0 0 
157 ad. denerviert . . . . . 63 34 3 0 0 0 


Trotz der 50-prozentigen Faservermehrung während der Larvenstadien 5-10 tritt 
die Wachstumshemmung auf der Operationsseite damit deutlich in Erscheinung. 
Die Masse der denervierten Muskeln vermehrt sich in rund 370 postoperativen 
Entwicklungstagen kaum (2%). Auf der Gegenseite ist die 2. Klasse am stärksten 
besetzt (56%). Hier hat also Dickenwachstum stattgefunden. Aus der Grösse 
der denervierten Muskeln ist zu schliessen, dass die Verbindung der Nerven 3 
und 6 proximal vom Muskel, wie sie PiPA/CookK (1959) feststellten, nicht zu 
einer eigentlichen Doppelinnervation von 157 führt, sondern dass er nur N6- 
Fasern erhält. 
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Beim Vergleich der Faserbilder der operierten Muskeln 157 und 169 lässt 
sich aufgrund der wesentlich zahlreicheren Bildung von Fasern der Gróssen- 
klasse 3 bei den gegenseitigen Muskeln 157 erkennen, dass Muskel 157 im 
Wachstum um rund 20% weniger geschädigt ist als 169. Das Gleiche gilt auch 
für die Operationsseite. Das Faserwachstum ist bei den denervierten Muskeln 157 
um 17%, grösser. Bei der Denervation der Larve besteht Muskel 157 aus wesentlich 
mehr und dickeren Fasern als Muskel 169 (Faserzahl: 67% des Adultwertes bei 
157 gegenüber 24% bei 169). 


Beinheber 181a : 


Einseitige Entfernung des Nerven 6 im 5. Stadium wirkt sich auch hier 
hemmend auf das Muskelwachstum aus. Die larvale Muskelmasse (54% des 
Imaginalwertes) vermehrt sich bei den nicht innervierten Muskeln um 2775 
und bei den gegenseitigen Muskeln um 45%. 


D) Denervation des Beinflugmuskels 177c 


In der Faserzahl und der Faserdicke entspricht Muskel 177c bei der Dener- 
vation im 5. Stadium weitgehend Muskel 178. Entfernung des Nerven 4 blockiert 
das Faserwachstum, das beim innervierten Muskel wáhrend der spáteren Larven- 
stadien besonders aktiv verläuft, vollständig. Die Muskelmasse des denervierten 
Muskels ist gegenüber der des Larvalmuskels des 5. Stadiums um 8% verringert. 
Die Muskeln der Gegenseite verlieren ebenfalls an Masse (5%). Muskel 177c, 
der adult als Bein- und Flugmuskel wirkt, reagiert also auf Denervation gleich 
wie der reine Beinmuskel 178. 


E) Reaktion verschiedener metathorakaler Muskeln auf den Eingriff in benach- 
barte und weiter entfernt liegende Innervationsfelder 


Einseitige Durchtrennung eines Nerven bei der Larve des 5. Stadiums wirkte 
sich beim adulten Versuchstier nicht nur schädigend auf das Wachstum der 
Muskeln des zugehörigen Innervationsbereiches aus, sondern machte sich auch 
bei Muskeln unmittelbar benachbarter Innervationsfelder bemerkbar. Die Aus- 
trittstellen der Nerven 4, 5 und 6 befinden sich direkt nebeneinander am Hinter- 
ende des metathorakalen Ganglions. 

Der N5-innervierte Muskel 178 bleibt nach Entfernung des Nerven 6 bei 
der Larve auf der Operationsseite im Wachstum stehen (78% des Adultwertes 
gegen 77% im Operationsstadium). Auf der Körpergegenseite vergrössert sich 
der gleiche Muskel auf 111% des Normalwertes. Die Faserzahl der Muskeln 
beider Seiten verbleibt innerhalb des normalen Adultbereiches. 
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| 
Stadium | %-Zahlen 
| 1 2 3 4 5. 6 T Kt E 
SPEVE c NN 1 33 45 19 2 0 0 
178 adult nicht operiert 2 23 46 26 3 0 0 
178 ad. oper. Gegenseite N6. 0 9 51 37 3 0 0 
178 ad. Operationsseite N6 . 5 35 50 8 2 0 0 


Der Imaginalmuskel 178 besteht nach N6-Schnitt auf der Operationsseite 
aus Fasern, die durch ihre zahlenmässige Zugehörigkeit zu den Klassen 1-5 eher 
einen schwächlich entwickelten Muskel des 5. Stadiums darstellen. Im Gegensatz 
zur N5-Denervation wird er hier jedoch nicht abgebaut. Die Reduktion der 
Fasern der Klasse 4 von 19% auf 8% auf der Operationsseite wird bedingt durch 
Faserspaltungen während des 5. bis 10. Larvenstadiums. Wie schon erwähnt, 
wird in den spáteren Larvenstadien die adulte Faserzahl durch Teilung einzelner 
grosser Fasern erreicht. Muskel 178 bildet während dieser Zeit noch 12% seiner 
Fasern. 

Am Faserbild der gegenseitigen Muskeln fällt vor allem die hohe Besetzung 
der 4. Stufe auf (37%). Die wesentlich verlängerte postoperative Entwicklungs- 
zeit führt zu einer 11-prozentigen Mehrbildung dieser dicken Fasern im Vergleich 
zum normalen Imaginalmuskel 178. Klasse 5, die beim nicht operierten, imaginalen 
Coxa-Senker nur Einzelwerte enthált, ist ebenfalls spárlich besetzt. Die Mehrzahl 
der Fasern gehört auch in diesem Fall zur Gróssenstufe 3 (51 %) wie beim Muskel 
der Operationsseite nach N6-Schnitt, dem normalen Adultmuskel und dem 
Larvalmuskel des Operationsstadiums. 


Ausbreitung der retrograden Schädigung im Ganglion : 


Die N6-Entfernung bei der Larve wirkt sich auf die Masse des adulten 
Coxa-Senkers 178 (NS5-inn.) der Operationsseite ähnlich aus wie der N5-Schnitt 
auf die gegenseitigen Muskeln 178 (78% des Imaginalwertes bei der N6-Operation 
und 74% bei N5-Denervation gegenüber 77% im Operationsstadium). Der N5- 
Schnitt führt bei Muskel 178 zu 16% Massenschwund auf der Operationsseite. 
Durch die Nervendurchtrennung scheint aber auch das Ganglion und insbesondere 
die motorischen Neurone, die die gegenseitigen Muskeln 178 innervieren, in 
Mitleidenschaft gezogen zu werden, da sich die larvale Masse der Gegenmuskeln 
nicht vermehrt. Die motorischen Nervenzellen der gegenseitigen Innervation 
von Muskel 178 bei N5-Schnitt müssen ähnlich geschädigt sein wie die der Ope- 
rationsseite bei N6-Durchtrennung, denn auch diese Muskeln bleiben im Wachs- 
tum stehen. Deutlich anders scheinen sich die motorischen Neurone der gegen- 
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seitigen Innervation nach N6-Ausschaltung zu verhalten. Die durch sie inner- 
vierten Muskeln vergrössern sich nämlich auf 111% des normalen Adultmasses. 


Schädigungsgrad des Muskelwachstums : 


Die grösste Schädigung erfährt das Muskelwachstum bei direkter Denervation 
eines Muskels (Schädigungsgrad 1). Im 2. Grade wachstumsgeschädigt sind der 
gegenseitige Muskel bei direkter Denervation sowie der gleiche Muskel auf der 
Operationsseite beim Eingriff in ein unmittelbar angrenzendes Innervationsfeld 
zu bezeichnen. Als drittrangig beeinflusst könnte derselbe gegenseitige Muskel 
bei Durchtrennung eines benachbarten Nerven gelten. 

Muskel 169 : Der N6-innervierte Flugmuskel 169 ist adult nach Entfernung 
des Nerven 5 im 5. Stadium in seiner Muskelmasse auf der Operationsseite um 
45% und auf der Gegenseite um 29% geschädigt. Die Faserzahl ist normal, das 
Faserdickenwachstum hingegen beidseitig gehemmt. Bei den Faserbildern der 
Muskeln beider Kórperseiten hat die Zahl der grossen Fasern der 5. und 6. Stufe 
wesentlich abgenommen. 


Muskel 177c : Der Beinflugmuskel 177c (N4-inn.) wurde nach N5- und N6- 
Schnitt gemessen. Aus beiden Experimenten ging ein auf Operations- und Gegen- 
seite schwer geschädigter Muskel hervor. Die Masse des larvalen Muskels des 
5. Stadiums, die sich aus nahezu imaginaler Faserzahl und, verglichen mit dem 
Adultmuskel, dünnen Fasern zusammensetzt, beträgt 23% des Imaginalwertes. 
Einseitige Entfernung des Nerven 5 oder 6 führt bei den Muskeln der Operations- 
seite zu einer geringfügigen Massenvermehrung (14% nach N5-Schnitt, 8% bei 
N6-Schnitt). Das Wachstum der gegenseitigen Muskeln ist in beiden Fällen nur 
wenig stärker. Die Faserzahl entspricht überall normalen Adultwerten. Die 
Wachstumshemmung geht aus den Faserbildern deutlich hervor. Während der 
nicht operierte Imaginalmuskel 177c 65% seiner Fasern auf die Klassen 6 und 7 
vereinigt, wird hier die Grössenklasse 6 nur von den gegenseitigen Muskeln mit 
Einzelwerten erreicht. Die Mehrzahl der Fasern findet sich in den Klassen 3 und 4. 
Die Fasern der Muskeln der Operationsseite besetzen ım wesentlichen die Klassen 
2-4 und weisen somit Merkmale der halberwachsenen Larve auf. 


Muskel 155a : Gehören die bisher besprochenen Muskeln den unmittelbar 
benachbarten Innervationsbereichen 4, 5 und 6 am Hinterende des metathorakalen 
Ganglions an, so liegt der Dorsolateralmuskel 155a im Innervationsfeld 2 ent- 
gegengesetzt am Vorderende. Ausschaltung des Nerven 5 oder 6 im 5. Larven- 
stadium ergibt für Muskel 155a eine durchschnittlich auf 370 Tage verlängerte 
Entwicklungszeit. In dieser Zeit erlangt der Muskel 94% seiner Imaginalmasse 
nach N5-Schnitt und 91 % nach N6-Schnitt auf der Operationsseite und in beiden 
Fällen normale Adultwerte auf der Gegenseite. Bei der Durchtrennung der Nerven 
5 und 6 bestand er aus 38% der Adultmasse. 
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F) Verhalten verschiedener Muskeln von Pro- und Mesothorax auf Denervatio- 
nen im Metathorax 


Nachdem sich die Denervationen im Metathorax nicht nur auf die Muskulatur 
des Innervationsfeldes der durchschnittenen Nerven auswirkten, sondern auf die 
Muskeln selbst weiter entfernt liegender Innervationsgebiete übergriffen, war es 
interessant, das Verhalten der Muskeln der vorderen Segmente zu untersuchen. 
Gewählt wurden dazu verschiedene zu den im Metathorax gemessenen homonome 
Muskeln. 


Die homonomen Coxa-Senker 136 und 76 der beiden vorderen Segmente : 


Bei der Larve des 5. Stadiums beträgt die Masse von Muskel 136 des Meso- 
thorax und von Muskel 86 des Prothorax weniger als 50% des Adultwertes (77% 
bei Muskel 178 des Metathorax). Die Grösse der Faserzahl (78% bei 136, 69% bei 
86) lässt erkennen, dass bei beiden Muskeln die Faservermehrung schon weiter 
fortgeschritten ist. Während der nächsten Larvenstadien wachsen die Fasern 
hauptsächlich in die Dicke. Ausschaltung des Nerven 5 oder 6 im Metathorax 
beeinflusst das künftige Wachstum beider Muskeln auf der Operations- und der 
Gegenseite. Der N5-innervierte Muskel 136 des Mesothorax erreicht nach N5- 
Entfernung adulte Normalwerte auf der Operationsseite und vergrössert sich auf 
der Gegenseite auf 149%. N6-Schnitt führt bei 136 auf der Operationsseite zu 
einem Muskel von 144% und auf der Gegenseite von 159% adulter Gesamtmasse. 
Der Coxa-Senker 86 des Prothorax übertrifft ım Falle des N5-Schnittes den nor- 
malen Adultmuskel um 59% auf der Operationsseite (50% nach N6-Schnitt). Die 
gegenseitigen Muskeln weisen im N6-Versuch mit 190% nahezu und im N5- 
Versuch mit 203% gut die doppelte Masse eines normalen Imaginalmuskels auf. 


Stadium 


| 1 2 3 4 5. 6 7. KI 
loo ilee e S. ol os ns 23 64 13 0 0 0 0 
136 adult nicht operiert a 0 39 49 12 0 0 0 
136 ad. oper. Gegenseite N5. 1 15 47 29 8 0 0 
136 ad. Operationsseite N5 . 2 39 50 9 0 0 0 
136 ad. oper. Gegenseite N6. 0 14 41 34 11 0 0 
136 ad. Operationsseite N6 . 0 13 49 31 7 0 0 


Die Faserzahl der Muskeln 136 und 86 kann als normal bezeichnet werden. 
Verstärkte Faserbildung ist nirgends mit Sicherheit zu belegen. Das normale 
Adultwerte übertreffende Wachstum der Muskeln beruht demnach auf dem 
Dickenwachstum der einzelnen Fasern, was aus den entsprechenden Faserbildern 
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klar hervorgeht. Der normale Imaginalmuskel 136 besteht aus Fasern der Stufen 
2-4, wobei 49% zur Stufe 3 zählen. Im N5-Versuch wird jedoch von den Fasern 
die Gróssenstufe 5 auf der Gegenseite und im N6-Versuch auf beiden Körper- 
seiten erreicht. 

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass die gegenseitigen mesothora- 
kalen Muskeln 136 beider Versuchsreihen ein ähnliches Faserbild wie der Coxa- 
Senker 178 aufweisen und damit zu Muskeln mit Fasergrössen herangewachsen 
sind, wie sie im Metathorax häufig vorkommen. Das gleiche gilt für die Muskeln 
der Operationsseite nach N6-Schnitt. An den Muskeln 86 beider Körperseiten 
zeigt sich diese Entwicklung noch verstärkt. 


Stadium %-Zahlen 


86 Larve 5 

86 adult nicht operiert . 

86 ad. oper. Gegenseite N5 . 
86 ad. Operationsseite N5 

86 ad. oper. Gegenseite N6 . 
86 ad. Operationsseite N6 


Die homonomen dorsolateralen Flugmuskeln 113 und 60 der vorderen Thorax- 
segmente : 


Die N2-innervierten Muskeln 113 und 60 des Meso- und Prothorax reagieren 
ebenfalls auf Entfernung eines bestimmten Nerven im Metathorax der Larve des 
5. Stadiums. Die gegenseitigen Muskeln 113 vergróssern sich nach N5-Schnitt 
auf 129 77 und nach N6-Durchtrennung auf 125% des Adultwertes. Die Faserzahl 
ist beide Male normal, das Dickenwachstum hingegen verstärkt, Gleich wie bei 
den Coxa-Senkern kommt es hier zur Bildung von Fasern der Stufe 5. Die Muskeln 
der Operationsseite übertreffen in beiden Fällen die normalen Imaginalwerte nur 
wenig (5%). Auf der Gegenseite wachsen die Muskeln 60 nach metathorakaler 
N5-Ausschaltung auf 140% und nach N6-Schnitt auf 136% adulter Normal- 
werte. In der Fasergrósse erreichen sie ebenfalls die 5. Stufe und im Faserbild 
eine sehr ähnliche Verteilung wie bei Muskel 155a. Die Muskeln der Operations- 
seite sind im N5-Versuch um 14% und im N6-Versuch um 12% grösser als nor- 
male Imaginalmuskeln. 


Subalarmuskel 128 des Mesothorax : 


Entfernung des Nerven 5 im Metathorax wirkt als Wachstumsverzógerung 
auf den N6-innervierten Subalarmuskel 169. Auf der Operationsseite erreicht 
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er 55% seiner Imaginalmasse und auf der Gegenseite 71%. Gleiches Verhalten 
zeigt auf diesen Eingriff sowie auf Durchtrennung von N6 der gleichnamige 
Muskel des Mesothorax 128, der bei der metathorakalen Operation wie Muskel 169 
erst aus einem kleinen Teil seiner Adultmasse (7%) besteht. Für ihn gelten, was 
Faserzahl und -dickenwachstum betrifft, die Massstäbe von Muskel 169. Dener- 
vationen im 3. Segment lassen den mesothorakalen Muskel 128 verlangsamt 
wachsen. Die imaginalen Muskeln bestehen nach N5-Schnitt auf der Operations- 
seite aus 61% und auf der Gegenseite aus 74% des Adultmasses. Im N6-Experi- 
ment ist das Wachstum auf beiden Seiten ähnlich beschränkt. Die Faserzahl ist 
überall normal. Am Faserbild hingegen ist die Wachstumshemmung erkennbar. 
Auf der Operations- sowie auf der Gegenseite fehlen die dicken Fasern der 
6. Klasse. Fasern der Klasse 5 erreichen nur noch die gegenseitigen Muskeln in 
geringer Zahl. 


Stadium | %-Zahlen 
| 1 2 3 4 5. 6 7. Kl 
IZS PIEIVE S S oo one 75 24 1 0 0 0 0 
128 adult nicht operiert 0 9 36 | 44 8 3 0 
128 ad. oper. Gegenseite N5. 3 30 37 27 3 0 0 
128 ad. Operationsseite N5 . 5 36 45 14 0 0 0 
128 ad. oper. Gegenseite N6. 0 27 48 31 4 0 0 
ad. Operationsseite N6 . 4 0 0 0 


G) Histologische Angaben über die durch Denervation geschädigten Bein- und 
Flugmuskeln 


Am histologischen Querschnittsbild der Fasern denervierter Muskeln lassen 
sich keine Abweichungen vom Normalbild feststellen. Die adulten Fasern der 
geschädigten Muskeln weisen die Merkmale einer ihrer Grösse entsprechenden 
Normalfaser auf. 

Im Faserlängsschnitt ergibt sich bei den operierten Muskeln eine im Vergleich 
zum Normalmuskel veränderte Kernzahl. Bei Muskel 178 verringert sich die 
Gesamtkernzahl pro durchlaufende Faser um 26% auf der Operationsseite und 
um 24% auf der Gegenseite. Die Länge der Kerne scheint unverändert und beträgt 
für nicht operierte wie auch für operierte Adultmuskeln 26 u (17-30 u). Bei den 
Fasern von 177c und 169 vergrössert sich die Kernzahl auf beiden Körperseiten, 
wobei sich Kernform und -länge häufig stark vom Normalbild unterscheiden. 
An Stelle der langgestreckten finden sich vielfach ovale und kugelförmige Kerne, 
wovon insbesondere bei 169 oft 3 in kurzen Abständen (— 30 u) hintereinander 
folgen. Auf 100 u Faserlänge zeigt Muskel 169 auf der Operationsseite 6,9 und auf 
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der Gegenseite 4,4 Kerne gegenüber 3,7 im Normalfall. Bei Muskel 177c sind es 
bei gleicher Masseinheit 5,5 und 4,6 Kerne im Gegensatz zu 3,8 beim nicht 
operierten Adultmuskel. 


5. DISKUSSION DER ERGEBNISSE 


A) Bau und Entwicklung der Muskeln 


Alle untersuchten Muskeln entsprechen dem von Tecs (1954) für Blattella 
germanica beschriebenen Tubulármuskel. Die Muskeln sind von sehr verschiedener 
Masse und unterscheiden sich stark in Faserzahl und -dicke (Faserquerschnitts- 
fläche). An homonomen Muskeln lässt sich vom Prothorax zum Metathorax eine 
Zunahme von Faserzahl und -dicke feststellen. Die Muskeln grósster Masse 
finden sich im 3. Segment (169, 177c). Die Beinmuskeln und die dorsolateralen 
Muskeln bestehen, ob aus dem 3. oder dem 1. Segment stammend, aus nahezu 
50%, Fasern der Gróssenklasse 3. Muskel 169 und 177c hingegen vereinigen die 
meisten ihrer Fasern auf die Stufen 5 und 6. Ihre Fasern sind also generell dicker 
als zum Beispiel die des Coxa-Senkers 178. Der Aufbau der Muskeln bleibt aber 
insofern der gleiche, als dass hier und dort die aufeinanderfolgende Fünfstufigkeit 
der Fasergróssen gewahrt bleibt. Muskel 169 zum Beispiel entspricht in der 
prozentualen Verteilung nahezu Muskel 178, aber um 2 Klassen nach oben 
verschoben. Die Faserzahl (~ 800) von 169 und 177c wird auch von andern 
Muskeln erreicht (128, 178, 136). 

Von Epwaros (19545) und TiEGs (1955) wird mehrmals auf die Gleichheit 
der Struktur der Thoraxmuskulatur bei der amerikanischen Schabe hingewiesen, 
was durch meine Untersuchungen bestátigt wird. In der larvalen Entwicklung sind 
die Beinmuskeln und direkten Flugmuskeln zeitlich voneinander jedoch ziemlich 
verschieden. Periplaneta bewegt sich hauptsáchlich schnell laufend fort. Die 
männlichen Tiere können fliegen, tun dies aber äusserst selten. Entsprechend 
werden schon in der ganz jungen Larve eine grosse Zahl von Beinmuskeln 
herangebildet, die in der halbwüchsigen Larve zum Teil nahezu Adultwerte 
erreichen. Die direkten Flugmuskeln dagegen wachsen hauptsächlich während 
der älteren Larvenstadien. Muskel 169 des Metathorax und Muskel 128 des 
Mesothorax sind darin dem von TiEGs (1955) für Blattella germanica beschriebenen 
Tergosternalmuskel ähnlich. Eine Zwischenstellung nimmt der als Beinsenker 
und adult als Flügelpronator-Extensor wirkende Muskel 177c ein. Parallel zu der 
Hauptbildungszeit der Beinmuskeln entwickelt er sich als Beinmuskel. Im 5. 
Larvenstadium weist er in der Faserzahl und -dicke die Merkmale eines reinen 
Beinmuskels auf. Im Gegensatz zu den Beinmuskeln läuft aber sein Wachstum 
nun nicht langsam aus, sondern verstärkt sich noch während der späteren Stadien 
wie bei Muskel 169. 
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Die Fasern vermehren sich bei allen Muskeln durch Längsspaltung. Dieser 
Prozess ist besonders aktiv während der Larvenstadien 4, 5 und 6. Er beginnt bei 
den Beinmuskeln früher als bei den Flugmuskeln. Rund fünf Sechstel der adulten 
Faserzahl wird von allen Muskeln während dieser Zeit gebildet. Die Fähigkeit, 
Fasern abzuspalten, erhált sich aber auch für die spáteren Larvenstadien. Die 
teilungsbereite Faser fällt im Querschnitt durch ihre runde Form auf und ist bei 
allen Muskeln etwa gleich gross (650-1340 5?) Auch der Imaginalmuskel 
enthált noch zur Teilung ansetzende Fasern. 


B) Denervation und Wachstum 


Die Arbeiten von KopeC (1923), WILLIAMS und SCHNEIDERMANN (1952), 
NüescH (1952) und BasLER (1969) beweisen an Lepidopteren (Holometabolen) 
die Abhángigkeit der Muskulatur vom Nervensystem während der Entwicklung. 
Die Experimente dieser Autoren sind Eingriffe in die Innervation der Puppe. Sie 
tangieren dadurch Gewebe, das sich noch vor der Differenzierung oder in 
Wachstum und Differenzierung befindet. Bei den Hemimetabolen entstehen die 
Muskeln wáhrend der Embryonalentwicklung aus Myoblasten. Haben sie in der 
jungen Larve ihre Funktion z.B. als Beinmuskel aufgenommen, unterbrechen sie 
diese nie mehr. Sie vergróssern sich aber noch wesentlich durch Bildung neuer 
Fibrillen und Fasern. Operative Eingriffe treffen hier also immer auf Funktions- 
gewebe. Zweck dieser Arbeit war es, eine móglichst lange nervenfreie Entwick- 
lungszeit für die Thoraxmuskulatur von Periplaneta zu erreichen. Trotz der 
ansehnlichen Grósse der Schabe war der Eingriff in die metathorakale Innerva- 
tion erst im 5. und 6. der 10 Larvenstadien gut möglich. Von der Operation bis ` 
zur Imaginalhäutung verbleiben für ein nicht operiertes Tier rund 180 Tage. 
Diese Normalfrist wird von allen operierten Tieren wesentlich überschritten 
(Mittelwert: 370 Tage, 241-556). Bei allen Arbeiten anderer Autoren, die sich mit 
der Bedeutung des Nervensystems für die Muskulatur bei Periplaneta und damit 
bei Hemimetabolen befassen, liegt eine wesentlich kürzere innervationsfreie 
Beobachtungszeit der Muskulatur vor. Als Versuchstiere verwenden diese Autoren 
entweder Imagines oder die letzten drei Larvenstadien (ROEDER und WEIANT, 1949; 
BODENSTEIN, 1955/57; BERANEK und NovorNv, 1958; GUTHRIE, 1962; PENZLIN, 
1963/64). Die lángste Beobachtungszeit (100 Tage) findet sich bei BODENSTEIN 
(1957). Dass keine dieser Arbeiten ein befriedigendes Ergebnis in bezug auf die 
Abhängigkeit der Muskulatur vom Nervensystem bringt, liegt wahrscheinlich mit 
an der zu kurzen Versuchsdauer. Für BODENSTEIN (1959) bleibt die Frage nach der 
Notwendigkeit der Nervenversorgung für in der Entwicklung begriffene Muskeln 
von Hemimetabolen offen. PENZLIN (1964) stellt bei seinen Versuchen eine 
langsamere Regeneration der Beine von Periplaneta ohne Innervation fest. 
GUTHRIE (1962) ist derselben Auffassung. WIGGLESWORTH (1956) sieht in der 
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Innervation nur einen der Faktoren, die bei Insektenmuskeln mit hemimetaboler 
Entwicklung für deren Wachstum und Erhaltung wichtig sind. 

Bei allen von mir operierten Larven und Imagines ergibt sich eine Abhängig- 
keit der Muskulatur von der Innervation, denn das Muskelwachstum erweist sich 
als schwer gehemmt. Im Gegensatz zu den bei Schmetterlingen festgestellten 
Verhältnissen (NÜEscH, 1957) tritt die Schädigung nicht nur beim denervierten 
Muskel zutage, sondern zeigt sich bisweilen in fast gleichem Ausmass auch beim 
gegenseitigen Muskel. Bei den erhaltenen Ergebnissen kann es sich nicht um reine 
Operationsschäden durch Verletzung der Chitinhülle handeln. Nach Robinson 
(1938) sollen zwar grössere operative Eingriffe den Stoffwechsel und Wasser- 
haushalt bei Insekten empfindlich stören und Schockbilder hervorbringen, wie sie 
von den Wirbeltieren bekannt sind. Die Untersuchungen von BEAMENT (1958) an 
Periplaneta bestätigen dies. Danach können durch überstarke Erregung des 
Nervensystems im Blute der Schabe paralysierende Stoffe freigesetzt werden, die 
zum Tod des Tieres führen können. ERMIN (1939) hat mehrfach Chitinschnitte in 
Larven und Imagines durchgeführt. Seine Versuche zeigen jedoch, dass eine 
derartige Wunde innerhalb von 30 Tagen voll verheilt ist. Er beobachtete bei 
seinen Larven ebenfalls die Bildung eines Wundpfropfens aus melanisierten bzw. 
degenerierten Lymphozyten, der aber nach 30 Tagen verschwand. Bei meinen 
Tieren hingegen war die so beschaffene Narbe bis zu ihrer Fixierung nach der 
Imaginalhäutung sichtbar. 

Das Ausmass der Abhängigkeit vom Nervensystem ist bei den 11 von mir 
untersuchten Muskeln recht verschieden. Erfolgte der Eingriff zu einer Zeit der 
intensiven Neubildung von Fasern (Muskel 169/128), trat diese Abhängigkeit in 
Form einer starken Wachstumshemmung sehr deutlich in Erscheinung. Die frisch 
gebildeten Tochterfasern haben eine kleine Masse und scheinen der nervösen 
Wachstumsstimulation ganz besonders zu bedürfen. Fasern mittlerer Masse, wie 
sie dem Entwicklungszustand von Muskel 181a im 5. Stadium entsprechen, 
scheinen durch Denervation bedeutend weniger beeinträchtigt zu werden. Nach 
N6-Schnitt vermehrt sich die larvale Muskelmasse (54% des Adultwertes) um 
27% auf der Operationsseite und um 45%, auf der Gegenseite. Dieses Verhalten 
bildet eine Parallele zu den Feststellungen von NüzschH (1957) und BASLER (1969), 
die bei der Entwicklung der Muskulatur von Schmetterlingen fanden, dass diese 
mit zunehmendem Entwicklungsalter immer nervenunabhängiger wird. 

Nach meinen Beobachtungen sind bei Periplaneta nicht nur die Fasern mit 
kleiner Masse, wie sie bei der Spaltung in der halberwachsenen Larve häufig sind, 
besonders von der Innervation abhängig, sondern auch die des adulten Muskels, 
der wahrscheinlich auf die trophische Versorgung des Nerven zu seiner Erhaltung 
angewiesen ist. Das Verhalten von 3 der 11 untersuchten Muskeln weist in dieser ' 
Richtung (178, 177c und 169 adult). Denervation führt bei diesen Muskeln zu 
Degeneration. 


E. EE 
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Die einseitige Durchtrennung von Nerven scheint zu einer retrograden 
Schádigung im metathorakalen Ganglion zu führen, die auch andere motorische 
Nervenzellen tangiert. Der N5-innervierte Muskel 178 der intakten Seite bleibt 
zum Beispiel nach N5-Schnitt im 5. Stadium im Wachstum stehen. Bei 169 werden 
durch einseitige Denervation die Muskeln beider Kórperseiten fast gleichermassen 
geschádigt. Doch auch die Muskeln benachbarter und weiter entfernt liegender 
Innervationsfelder im Metathorax reagieren auf die Operationen. Wird Nerv 6 
durchschnitten, so vermehrt zum Beispiel Muskel 178 der Operationsseite seine 
Masse nicht weiter. Der gleiche Muskel vergróssert sich aber auf der Gegenseite 
auf 111% des Adultwertes. Daraus geht hervor, dass die motorischen Nervenzellen 
im metathorakalen Ganglion in verschiedenem Masse geschädigt werden. Die 
motorischen Nervenzellen, die die gegenseitigen Muskeln innervieren, scheinen 
etwa gleich stark beeinflusst zu werden wie die der intakten Nerven der Operations- 
seite. Die Schádigung des Ganglions scheint aber nicht über die ganze postoperative 
Entwicklungszeit anzuhalten, zumindest nicht bei weiter vom Operationsort 
entfernt liegenden Neuronen der gegenseitigen Innervation (Wachstum des 
gegenseitigen Muskels 178 auf 111% nach N6-Schnitt). 

Der stórende Einfluss dehnt sich auch auf die motorischen Nervenzellen der 
beiden vorderen Ganglien aus. Feststellbar ist dies beispielsweise an den homo- 
nomen Muskelpaaren des Prothorax, bei denen sich die Entwicklungsleistung von 
Operations- und Gegenseite unterscheidet. Möglicherweise wird durch die 
Denervationen im metathorakalen Ganglion ein die nervóse Versorgung blockie- 
render Stoff freigesetzt, der auf der Operationsseite im ganzen Thorax lánger oder 
stárker wirkt. Im Metathorax weichen nàmlich der denervierte Muskel und sein 
Gegenmuskel im Schádigungsgrad nie weit voneinander ab (61% auf der 
Operationsseite gegenüber 74% auf der Gegenseite statt 100% bei Muskel 178). 
Dagegen liegt beim entsprechenden prothorakalen Paar eine grosse Spanne 
zwischen den beiden Körperseiten (159% auf der Operationsseite gegen 203% 
auf der Gegenseite bei Muskel 86). Die mesothorakalen Muskelpaare verhalten 
sich áhnlich wie die prothorakalen. 

Der Operationsort im Metathorax scheint auch die Entwicklungsleistung der 
Muskeln der vorderen Segmente stark zu beeinflussen. Der NS5-innervierte 
Muskel 86 des Prothorax wächst nach N5-Schnitt in 370 Tagen auf 203% des 
Normalmasses auf der Gegenseite und auf rund 1,5-fache Grösse auf der 
Operationsseite. Nach Durchtrennung des Nerven 6, der wie schon erwähnt 
direkt neben Nerv 5 hinten aus dem Ganglion austritt, entstehen beim gleichen 
Muskel auf beiden Körperseiten ähnliche Werte. Interessanterweise ist die 
Entwicklungsleistung von Muskel 86 trotz kleinerem Ausgangswert auf beiden 
Kórperseiten wesentlich grósser als von Muskel 60 des 1. Segmentes, der zum nie 
direkt durch Operationen tangierten Innervationsbereich 2 gehört (114% auf der 
Operationsseite und 140% auf der Gegenseite nach N5-Schnitt). 
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Das Wachstum von Muskel 86 kónnte auch als unbeeinflusst angesehen 
werden, indem sich auf der Operationsseite bei 2-facher Entwicklungszeit das 
Dickenwachstum verdoppelt hat (61 % Entwicklungsleistung von der Larve des 5. 
Stadiums zur Imago in 180 Tagen gegenüber 122% in 360 Tagen nach N5-Schnitt 
und 113% nach N6-Durchtrennung). Dagegen spricht jedoch die Grösse der 
gegenseitigen Muskeln 86 beider Versuchsreihen, da diese, verglichen mit der 
Operationsseite, noch bedeutend stárker in die Dicke gewachsen sind. Somit sind 
die Muskeln beider Kórperseiten doch als beeinflusst anzusehen. 

Die aussergewóhnlich lange postoperative Entwicklungszeit, die die Normal- 
zeit um das Doppelte und sogar Dreifache überschreitet, dürfte mit in einer 
hormonalen Stórung der Tiere begründet sein, die durch die retrograde Schádigung 
des Ganglions entstanden ist. Jedenfalls entsprechen die Corpora allata der 
3-5 Tage nach ihrer Imaginalhäutung fixierten Versuchstiere nicht den Grössen- 
werten normaler Adulttiere, die zur gleichen Zeit fixiert wurden, sondern sind 
meist wesentlich grösser. Allerdings wurde nur die Oberfläche der Corpora allata 
mit dem Planimeter ausgemessen. Genauere Untersuchungen, wie sie LÜSCHER 
und ENGELMANN (1955) bei Leucophaea vornahmen, wurden nicht durchgeführt. 


C) Histologische Ergebnisse 


Die Lamellen des peripheren Fibrillenkranzes der frischgespaltenen Faser 
kónnen auf verschiedene Weise gebildet werden. Erstens, indem sie sich vom 
innern Rand der aus dem Kranz der Ursprungsfaser ganz übernommenen 
Lamellen abspalten. Diese Erscheinung ist bei den Teilungsfasern der halber- 
wachsenen Larve häufig zu beobachten und wird auch von TiEGs (1955) an Hand 
des 1. Tergo coxalmuskels für Periplaneta americana beschrieben. Es handelt sich 
dabei um Fasern, deren Lamellenkranz durch die Faseraufspaltung nur noch 
teilweise vorhanden ist. Die Form dieser Fasern gleicht häufig Rechtecken. 
Zweitens kann der Fibrillenkranz auch durch Querspaltung der Lamellen in der 
Randzone der Ursprungsfaser ergänzt werden, die durch das einwachsende 
Sarkolemm in die Faser hinein verlagert worden sind. Jede Tochterfaser verfügt 
wahrscheinlich an den Schmalseiten über eine gróssere Anzahl so entstandener 
Fibrillenreihen. Auch Tıess (1955) spricht eine 2. Möglichkeit der Ergänzung von 
Fibrillen am Faserrand an. Nach seiner Auffassung verfügt jede abgespaltene 
Faser an den Seitenrändern des ganz übernommenen Lamellenbündels über eine 
fibrillenspaltende Zone, um den zerstörten peripheren Kranz wieder zu vervoll- 
ständigen. Er glaubt also, dass diese Lamellen bei der Spaltung nicht mitüber- 
nommen, sondern erst nachher gebildet werden. 

Die larvale Faser entwickelt sich nach der Teilung zur Imaginalfaser, indem 
sich die Lamellen des peripheren Fibrillenkranzes aufspalten. Die Vermehrung ist 
nicht gleichmässig über den Faserrand verteilt, sondern auf Stellen von unter- 
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schiedlicher Wachstumsintensität beschränkt. Von den Lamellen die bei der 
Spaltung ganz aus dem Faserrand der Ursprungsfaser übernommen werden, geht 
für das Dickenwachstum der neuen Faser die grösste Intensität aus. Neben der 
schon erwähnten Querspaltung am innern Rand zur Bildung von Ergänzungs- 
lamellen vollzieht sich bei ihnen auch eine lebhafte Lángsteilung nach aussen hin, 
sodass die Fasern an diesen Stellen besonders stark wachsen. Diese Vorgänge 
bedingen weitgehend die adulte Faserform. Das Zustandekommen von mehreren 
verstárkten Wachstumszonen an einer Faser ergibt sich auch durch die nicht nur 
geradlinige Wachstumsrichtung grosser Lamellen. Ich habe häufiger Abwinke- 
lungen bis zu schätzungsweise 70° festgestellt (Abb. 4). 


Kernzahl pro Muskelfaser : 


Verglichen mit den Angaben von EIGENMANN (1965) für Antheraea p. sind die 
Muskelfasern von Periplaneta americana als kernarm zu bezeichnen. Die Fasern 
des adulten Subalarmuskels 169 verfügen, auf die gleiche Masseinheit berechnet, 
über 22% der Kernzahl eines dorsolongitudinalen und imaginalen Flugmuskels 
von Antheraea pernyi. Die Fasern imaginaler, larval denervierter Muskeln weisen 
im Vergleich zum Normalmuskel eine veränderte Kernzahl auf. Bei dem als 
Coxa- Senker funktionierenden Beinmuskel 178 verringert sie sich um 26 % auf der 
Operationsseite und um 24% auf der Gegenseite. 


„Glanzstreifen“-ähnliche Abstände bei den Sarkolemmverzahnungen des Bein- 
muskels 178 : 


Beim Coxa-Senker 178 (fast muscle) greift das Sarkolemm periodisch auf der 
Höhe der Z-Membran in die Faser ein. An allen diesen Stellen erscheint das 
Sarkolemm verdickt. Die Verdickung des Sarkolemms ist nicht einheitlich, 
sondern auf eine bestimmte Anzahl dünnerer Verzahnungen kommt ein dickeres 
Querband. Der Abstand zwischen zwei starken Verdickungen reicht von 22-172 u 
(5-40 Sarkomere). Die meist gemessenen Strecken liegen zwischen 60 und 110 u 
(15-25 Sarkomere). Nach Warrs (1960), BucHER (1965) und SCHAFER (1949) wird 
der menschliche Herzmuskel durch die Glanzstreifen ( Disces intercalares) in 
Segmente von 50-120 u eingeteilt. Beim Papillarmuskel des Menschen messen die 
Segmentstücke 21-105 u (7-35 Sarkomere). Aus den elektronenmikroskopischen 
Untersuchungen von NELSON (1963), SjósrRAND (1958) und KARNovskv (1964) 
geht deutlich hervor, dass das Sarkolemm sich auf der Hóhe der Z-Membran in 
die Herzmuskelfaser von Amphibien, Sáugern und des Menschen einschiebt. In 
gewissen Abstánden ist die Verzahnung intensiver, d.h. es kommt zu der Bildung 
der Glanzstreifen. Dieses Vergleichsmaterial scheint auf eine gewisse Verwandt- 
schaft zwischen den Sarkolemmstrukturen des Beinmuskels 178 und den Glanz- 
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streifen der Hermuskulatur hinzudeuten. Von MAYR (1966) werden für die áusseren 
Augenmuskeln des Girlitz Skelettmuskelfaserverbindungen beschrieben, die, was 
das Sarkolemm anbelangt, die eben genannten Merkmale tragen. Der Autor 
bezeichnet diese Verbindungen ebenfalls als glanzstreifenartig. 


6. ZUSAMMENFASSUNG 


l. Diesich stark in Form und Grósse unterscheidenden Fasern (Querschnittsbild) 
der adulten und larvalen Muskeln der 3 Thoraxsegmente von Periplaneta 
lassen sich in gemeinsame Gróssenklassen einteilen. Die oberen Klassen sind 
hauptsáchlich durch die Fasern der metathorakalen direkten Flugmuskeln 
besetzt. Die unteren und mittleren Klassen charakterisieren die Beinmuskulatur 
aller 3 Segmente. 


IS 


Die grössten Muskeln (Faserzahl x Faserquerschnittsfläche) finden sich im 
Metathorax. 


3. Vom Prothorax zum Metathorax vergróssern sich bei den Muskeln Faserzahl 
und -dicke. 


4. Die Hauptwachstumszeiten während der Larvenperioden sind bei den Muskeln 
der amerikanischen Schabe verschieden. Die Beinmuskulatur wächst haupt- 
sáchlich in den frühen und mittleren Larvenstadien. Die direkten Flugmuskeln 
vermehren ihre Masse vorwiegend während der späteren Stadien. 


5. Die Fasern vermehren sich durch Längsspaltung. Dieser Prozess ist besonders 
aktiv in der halbwüchsigen Larve. 


6. Die Bündelstruktur der Muskeln weist auf deren zahlenmässige Anlage im 
Embryo hin. Jedes Bündel geht aus einer einzigen Faser hervor. 


Experimentelle Ergebnisse 


l. Die durch den Nervenschnitt im 5., zum Teil 6. Larvenstadium direkt 
betroffenen, metathorakalen Muskeln sind: 


a) der NS5-innervierte Coxa-Senker 178 

b) der N4-innervierte Beinflugmuskel 177c 

c) der Subalarmuskel 169 
der Beinheber 181a — alle N6-innerviert 
der Tergo pleuralmuskel 157 


2. Diese Muskeln sind bei der Operation im 5. Larvenstadium verschieden weit 
entwickelt. Während die reinen Beinmuskeln zum Teil schon nahezu Adult- 


THORAXMUSKULATUR VON PERIPLANETA AMERICANA 519 


werte aufweisen, fállt das Hauptwachstum der reinen Flugmuskeln und des 
Beinflugmuskels auf die spáteren Larvenstadien. 


. Die normale Entwicklung der zur Operation verwendeten Larve bis zur 
Imago betrágt 180 Tage. Durch Eingriffe in die metathorakale Innervation 
der Larve verlängert sich die Entwicklungszeit auf rund 370 Tage. Bei einigen 
Tieren dauert die postoperative Entwicklung sogar 460 bis 556 Tage. 


. Die oben genannten Muskeln aller larval operierten Tiere weisen adult Wachs- 
tumsschádigungen auf. Der schádigende Einfluss ist nicht auf die direkt 
betroffenen Muskeln des entfernten Nerven beschränkt, sondern wirkt sich auf 
alle Muskeln dieser Kórperseite, sowie die Muskeln der anderen Seite aus. 


. Der Schädigungsgrad der einzelnen Muskeln ist einerseits abhängig von ihrem 
Entwicklungsstadium bei der Operation der Larve und andererseits von der 
Art des Eingriffs. Direkte Denervation bewirkt bei allen Muskeln die stárkste 
Wachstumshemmung. Im Wachstum schon weit fortgeschrittene Muskeln 
reagieren auf Denervation mit Massenabbau. Zu nahezu Wachstumsstillstand 
neigen Muskeln, die bei der Denervation noch nicht 30% der Adultmasse 
aufweisen. 


. Unabhängig von der Grösse der Faserzahl im Operationsalter der Larve 
erreichen alle Muskeln die normale Adultzahl. 


. Durch die metathorakalen Operationen werden auch die Muskeln von Meso- 
und Prothorax geschädigt, allerdings bedeutend weniger. Die starke Ver- 
grósserung mehrerer Muskeln, namentlich im Prothorax dürfte mit der 
beträchtlichen Verlängerung der postoperativen Larvalzeit zusammenhängen. 
Die Seitenunterschiede sind auch bei den Muskeln der vorderen Segmente 
deutlich ausgebildet. 


Histologische Ergebnisse 


. Alle Muskelfasern sind tubulär. Am Faserrand liegende lamellenartige 
Fibrillenreihen sind typisch für das Querschnittsbild der Faser. 


. Der Lamellenkranz einer adulten Faser besteht aus Fibrillenreihen ver- 


schiedener Grösse und Herkunft. 


. Der Lamellenkranz einer abgespaltenen Faser muss zu einem grossen Teil neu 
aufgebaut werden. Dies geschieht, indem die ganz aus dem Rand der 
Ursprungsfaser übernommenen Lamellen am innern Rand kurze Fibrillen- 
reihen abspalten. Ausserdem sind kleine Lamellen, die aus der Randzone der 
bei der Spaltung ins Faserinnere verlagerten Fibrillenreihen hervorgegangen 
sind, am Aufbau beteiligt. 
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4. Die teilungsbereite Faser ist im Querschnittsbild erkennbar an ihrer rund- 
lichen Form, ihrer Grósse und ihrer von den andern Fasern deutlich abweichen- 
den Innenstruktur. Vielfach liegen Einwüchse des die Faser umhüllenden 


Sarkolemms vor. 


5. Die Muskelfasern sind vielkernig. Die Kerne sind langgestreckt und befinden 
sich in der larvalen und in der adulten Faser direkt unter dem Sarkolemm. 
Bein- und Flugmuskeln unterscheiden sich in der Kernzahl nur wenig. 


6. Der Beinmuskel 178 (fast muscle) weist Verzahnungen des Sarkolemms in 
die Z-Membran auf, die in Verwandtschaft zu den Glanzstreifen des Herz- 
muskels der Vertebraten stehen kónnten. 
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